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WEIBLICHE HETEROGAMETIE BEI COPEPODEN. 
Von 
WoLrGane BEERMANN. 
Mit 13 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 14. Januar 1954.) 


Keine Crustaceengruppe ist so vielfach Gegenstand cytologischer 
Arbeit gewesen wie die Copepoden. In dem historischen Streit um den 
meiotischen Paarungsmodus der Chromosomen haben sie eine groBe 
Rolle gespielt. Im Mittelpunkt der Diskussion stand insbesondere die 
eigenartige Distanzpaarung (,,biseriale Anordnung‘) der Homologen, 
wie sie sich in der Metaphase I der Oocyten vor allem der Cyclopiden 
vorfindet, und in Verbindung damit das Problem der ,,Querkerbe“, 
deren Natur als kinetische Einschnirung wegen des ungewoéhnlichen 
Anaphaseverhaltens der Dyaden unerkannt blieb. Diesen langst gegen- 
standslos gewordenen Debatten der ,,Meta- und Parasyndetiker“‘ machte 
erst HEBERER (1938) unter Aufgabe seines alteren Standpunktes ein 
Ende. Uber dem eifrig verfochtenen Meinungskampf sind andere echte 
Probleme, die sich den alteren Beobachtern stellten, ganz in den Hinter- 
grund getreten. Hierher gehért die Frage, wie es zu der bemerkens- 
werten Distanzpaarung selbst kommt und welche cytogenetischen 
Konsequenzen sie hat. Vor allem aber verdienen die Angaben iiber das 
Vorkommen von Heterochromosomen in der Oogenese (BRAUN 1909, 
MatscHEK 1909) erneute Aufmerksamkeit, nachdem soeben in einer 
anderen Crustaceengruppe weibliche Heterogametie nachgewiesen wor- 
den ist (Sta1GER und BocquET 1954). Im folgenden sind die Ergebnisse 
einer cytologischen Untersuchung dargestellt, durch welche nunmehr 
auch bei den Copepoden ein sicherer Fall von Heterogametie im weib- 
lichen Geschlecht aufgedeckt worden ist. 


Als Material wurde Ectocyclops strenzkei HeRsst (in litt.1), eine neue, cyto- 
logisch noch nicht untersuchte Art, herangezogen. Sie lebt als Glied einer sehr 
spezifischen Biocénose in den Wasseransammlungen der Blattachseln siidameri- 
kanischer Bromeliaceen. Dr. STRENZKE fand sie zusammen mit einer partheno- 
genetischen Chironomide in Pflanzen des Kieler Botanischen Gartens und stellte 
das Material Prof. Baurr zur Verfiigung, der es mir nach Vermehrung in Massen- 
zuchten zur cytologischen Bearbeitung iiberlie8. Die Tiere wurden in Leitungs- 
wasser gehalten, dem einige vermoderte Erlenblatter zugefiigt waren. Von Zeit 


1 Die Art wird unter diesem Namen demniachst von Herrn Dr. H. HERsst 
beschrieben werden. 
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zu Zeit wurden sie mit Infusorien und Flagellaten aus einenr HeuaufguB gefiittert. 
Praparate wurden nach der iiblichen Quetschtechnik hergestellt (Fixierung in 
Alkohol-Eisessig 3:1, Farbung der Eier oder der zerzupften ganzen Tiere in Orcein- 
Milchsaure-Eisessig *). 

Befunde. 

Der Chromosomenbestand von Ectocyclops strenzket ist besonders 
klar in den Furchungsmitosen zu iiberblicken (Abb. 1, 2). Die Anzahl der 
Chromosomen betragt hier in einigen Blastulae 12, in anderen 11. Infolge 
der Gonomerie bleiben die haploiden Satze getrennt; im ersten Fall 

(Abb. 2a) enthalten beide Chromosomen- 
saitze, der vaterliche und der miitterliche, 
je 6 Chromosomen, im zweiten (Abb. 1 und 
2b) nur einer von beiden 6, der andere 
5 Chromosomen. Die Auszahlung von so- 
matischen und Gonienmitosen aus ge- 
schlechtsreifen Tieren hat ergeben, daB die 
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Abb. 1. Abb. 2. 


Abb. 1. Anaphase der ersten Furchungsteilung eines ,,Weibchen-Kies“‘; X“Chromosomen 
schwarz dargestellt (die Tochtergruppen sind in der Abbildung auf etwa 60% ihres 
inetoch bstandes zusammengeriickt worden). 1800mal. 





Abb. 2a u. b. Anaphasen spaterer Furchungsschritte; a aus einer ¢ Blastula; b aus einer 
@ Blastula. 1800mal. 


3d stets 12, die 292 stets 11 Chromosomen besitzen. Die gonomere 
Gruppe von 5 Chromosomen in den Mitosen weiblicher Blastulae stammt 
also aus dem weiblichen Vorkern. 

In den Furchungsteilungen von Cyclops strenuus ist der miitterliche 
Chromosomensatz stairker kondensiert als der viterliche (SticH 1954). 
Bei EZ. sirenzkei tritt dieses Phainomen auch, obwohl nur schwach her- 
vor; starker ausgepriagt ist dagegen ein anderer, bisher nicht ausdriick- 
lich erwaihnter Unterschied zwischen den beiden gonomeren Satzen: 
Die Chromosomen miitterlicher Herkunft liegen in Meta- und Anaphase 
der Furchungsmitosen stets dichter gedringt, was auf ungleichem 
Durchmesser der beiden Teilspindeln beruhen kénnte. 


iHerrn Dr. SrRENZKE sind wir fiir die Uberlassung des Ausgangsmaterials 
sehr zu Dank verpflichtet. 
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Die Chromosomen von E. strenzkei sind alle.etwa gleich lang; in 
ihrer Form unterscheiden sie sich von denen der anderen untersuchten 
Cyclopiden; sie sind telokinetisch. Nur ein Element ist durch einen 
zwar kurzen, aber in den Furchungsmitosen immer deutlich erkennbaren 
zweiten Schenkel charakterisiert!; da sich dieses Element in weib- 
lichen Blastulae nur im viterlichen Chromosomensatz findet, muB es 
das Geschlechtschromosom sein. In somatischen Mitosen von Em- 
bryonen (Abb. 3), Nauplien und erwachsenen Tieren ist der zweite 
Schenkel des Geschlechtschromosoms nicht immer zu sehen. Bei 
E. strenzkei stellen nach diesen Befunden die 29 das heterogametische 
Geschlecht dar; sie haben die Chromosomenformel 2n=—10+X, die 


Abb. 3a—d. Metaphasen (a, c) und Anaphasen (b, d) aus einem ? Embryo (a, b) und aus 
einem ¢ Embryo (c,d). 1800mal. 


3g 2n=10+2X. Die Untersuchung der Meiose in beiden Geschlech- 
tern bestatigt diesen Sachverhalt. 

Zu Beginn der Oogenese findet in den Kernen der noch sehr kleinen 
Oocyten eine starke Kontraktion der Chromosomen statt: Die Auto- 
somen bilden 5 Bivalente, deren Partner jeweils parallel gepaart, aber 
durch einen deutlichen Zwischenraum voneinander getrennt sind 
(Abb. 4a, b). Die dem Paarungsspalt zugekehrten Flichen der Homo- 
logen bilden stark gefarbte, glatte ,,Wande“, wahrend die AuBenseiten 
der Chromosomen netzartig aufgefasert erscheinen. Das X-Chromo- 
som bildet im Gegensatz zu den Autosomen ein kompaktes hetero- 
pyknotisches Univalent. Die der Kontraktion vorangehenden Stadien, 
insbesondere der Ablauf der Paarung, konnten nicht analysiert. werden ; 
wenn iiberhaupt ein regulires Pachytaén auftritt, so kann es nur von 
sehr kurzer Dauer sein. 

In der anschlieBenden Wachstumsphase der Oocyten lockert sich die 
Struktur der Autosomenbivalente und spater auch des Heterochromo- 
soms in zunehmendem MaBe auf (Abb. 4a—e), bis sich endlich nur noch 
die hellen Paarungsspalte ganz schwach gegen den gleichmaBig dunk- 
leren Kernraum abheben. Diese Beobachtungen stimmen mit der 


1In der 2. Reifungsteilung der Eier erkennt man bei einigen Autosomen ge- 
legentlich einen 2. Schenkel in Form eines winzigen Knépfchens (Abb. 8b, c). 
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Beschreibung iiberein, die MatscHEK (1909) fiir Ectocyclops phaleratus? 
und die mit ihm verwandten Arten gegeben hat. Uber den weiteren 
- Formwechsel der Chromosomen bis zur Metaphase I ist gleichfalls nichts 
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Abb. 4a—e. Junge Oocyten zu Beginn der Wachstumsphase; a, b die charakteristisch 

kontrahierten und parallel gepaarten 5 Bivalente und das heteropyknotische Geschlechts- 

univalent; c, d beginnende Auflockerung der Bivalenten; e Bivalente nahezu vidllig 
»verstaubt‘‘, beginnende Auflockerung des X-Chromosoms. 1800mal. 


grundsitzlich Neues zu berichten: Gegen Ende der Dotterbildung be- 
ginnen die Homologenpaare sich wieder aus dem Kernraum herauszu- 
differenzieren; bis auf ihre zunaéchst noch gréBeren Dimensionen und 
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Abb. 5au.b. Metaphase I aus einem Ki kurz vor der Ablage (a), und beginnende Anaphase I, 
1 min nach Ablage der Hier fixiert (b). In b Darstellung der Tonnenspindel. 1800mal. 


diffusere Farbung gleichen sie jetzt schon ganz den Metaphase-Biva- 
lenten. Der Paarungsspalt hat sich dabei zu einem Zwischenraum von 


1 Es werden fiir die friiher untersuchten Arten hier die heute giiltigen Namen 
verwendet, deren Kenntnis ich Herrn Dr. H. Hersst verdanke. 
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mehr als der Breite eines Chromosoms geweitet. Jedes derart distanz- 
gepaarte Bivalent wird — unter fortschreitender Kondensation seiner 
Partner — als Einheit in die Metaphasespindel eingeordnet. 

In den ablagebereiten Eiern ist die Metaphase I erreicht (Abb. 5a). 
In der tonnenférmigen Spindel liegen sich die Autosomen als Dyaden- 
paare in 2 Ebenen gegeniiber; ihr Abstand betragt jetzt etwa das 
Doppelte ihres eigenen Durchmessers. Der Raum zwischen den Part- 
nern jedes Chromosomenpaares wird nicht von Spindelfasern durch- 
setzt und erscheint deutlich heller als der Rest 
der Spindel. Wenn bei LZ. strenzkei die Dyaden ; 
stellenweise auch in der Seitenansicht den w 
Chromatidenspalt erkennen lassen, so mag das 4 
zum Teil eine Folge der Quetschtechnik sein; 
in den Alteren Darstellungen der Cyclopiden- 
oogenese, die auf Schnittpraparaten beruhen, 
wird stets betont, daB der Chromatidenspalt 
in der Metaphase I nur in Polansicht zu sehen 
sei. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daB es 
sich um eine schon jetzt erfolgende Umorientie- ee 
rung der Dyaden handelt. Das univalente Gone SA 
X-Chromosom liegt imtypischen FallauBerhalb | ge -_ 
der Aquatorialebene etwa auf der Hohe einer - t 
Dyadenplatte und im Gegensatz zu den Auto- ~ 
somen parallelzur Spindellangsachse ; der Langs- mee ES actin 
spalt ist nicht immer zusehen. Die Anaphase I phase I,’ 5 min nach der 
(Abb. 5b und 6) beginnt unmittelbar nach = “P!98° den Blew fixiert. 
Ablage der befruchteten Eier. Die Dyaden 
weichen auseinander, ohne ihre parallele Oppositionsstellung merklich 
aufzugeben; noch in der spaten Anaphase (Abb. 6) sind ihre proximalen 
Abschnitte kaum zu den Polen vorgezogen. Mit Einsetzen der Anaphase- 
bewegung ist eine fortschreitende Verkiirzung und Kontraktion der 
Dyaden zu beobachten; gleichzeitig drehen sie sich um ihre Langsachsen, 
so daB8 der Chromatidenspalt in Seitenansicht deutlich erkennbar wird. 
Das X-Univalent erreicht im Normalfall zusammen mit den Autosomen 
einen der beiden Spindelpole (Abb. 7c), wobei es gelegentlich mit einer 
Autosomendyade verklebt. Es kann aber auch aus unbekannten Ur- 
sachen zwischen den Polen liegenbleiben (Abb. 7a, b); einzelne Kier 
mit derartig abweichendem Verhalten des X-Chromosoms finden sich 
in jedem Gelege. 

Der Anaphasebewegung der Dyaden iiberlagert sich eine Streckung 
der Spindel, die sich noch fortzusetzen scheint, wenn die Wanderung 


: Alle Abbildungen von der Oogenese sind nach Méglichkeit so orientiert, daB 
die Peripherie des Eies oben und das Zentrum unten liegend zu denken ist. 
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der Dyaden in der Spindel schon beendet ist: Die Dyaden behalten 
wahrenddessen ihre starke Kontraktion bei (vgl. Abb. 7); Telophase- 
und Interkineseverinderungen bleiben aus. Nur daran, daB die Kineto- 
choren der Chromatiden allmahlich in entgegengesetzter Richtung aus- 
einandergezogen werden, ist zu erkennen, da8 die Anaphase [ in die 
Metaphase II iibergeht. Etwa 15 min nach der Eiablage sind aus der 
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Abb. 7 a—c. Ubergang von der Anaphase I zur Metaphase II der Oocyten; a, b mit liegen- 
gebliebenem Geschlechtschromosom, ec Geschlechtschromosom in der inneren (unteren) 
Dyadengruppe. 1800mal. 


Spindel der 1. Reifungsteilung zwei hintereinanderliegende, zunachst 
nur lose verbundene neue Spindeln entstanden, und gleichzeitig be- 
ginnt auch schon die Anaphase II (Abb. 8). Im Gegensatz zu dem Ver- 
halten der Dyaden in der Anaphase I weichen die Chromatiden in der 
Anaphase II, und zwar in beiden Spindeln synchron, wie in einer ge- 
wohnlichen Mitose unter Vorantritt der Kinetochoren auseinander. 
Gleichzeitig muB eine starke Verkiirzung und gegenseitige Annaherung 
der beiden Spindeln erfolgen; dies ist aus einem Vergleich der Abstinde 
der Metaphaseplatten (Abb. 7) mit den Abstiinden der Chromosomen 
der Anaphasegruppen (Abb. 10) zu schlieBen. Die auBere (zur Eiperi- 
pherie hin gelegene) Spindel verkiirzt sich anscheinend stirker als die 
innere (Abb. 8b). In der Telophase II riicken die innere Anaphase- 
gruppe der auBeren Spindel und die auBere Anaphasegruppe der inneren 
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Spindel soweit aufeinander zu, daB sie schlieBlich fast mit den Kineto- 
choren zusammenstoBen (Abb. 11). Die innerste der 4 Telophase- 
gruppen, die den weiblichen Vorkern bildet, trennt sich unter Streckung 
der inneren Richtungsspindel von den 3 iibrigen, die zu einem gemein- 
samen Richtungskérper zusammengedringt werden und degenerieren. 
Auch in dieser Hinsicht gleicht’ Z. strenzkei ganz dem von MatscHEK 


untersuchten H. phaleratus. 





Abb. 8a—c. Beginn der Anaphase II; X-Chromosom schwarz, in a, b in der 4uBeren, in 
c in der inneren Spindel. In b die Spindelumrisse dargestellt. 1800mal. 


Das univalente X von LE. strenzkei gelangt im Normalfall ent- 
weder in die innere oder in die a4uBere Metaphaseplatte der 2. Reifungs- 
teilung und teilt sich dann gemeinsam mit den Autosomen (Ab- 
bildung 8, 10a). 

War das Geschlechtschromosom aber in der Anaphase I zwischen den 
Polen liegengeblieben, so wird es in die neugebildeten Spindeln der 
2. Reifungsteilungen nicht einbezogen, sondern gerat in die Berithrungs- 
zone beider Spindeln (Abb. 9, 10b und c), wo es sich noch selbstandig 
teilen kann, sogar derart, daB seine Chromatiden senkrecht zur gemein- 
samen Spindellingsachse auseinanderwandern (Abb. 10c). 
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In den Oocyten von Ectocyclops kommt es oft zu einer eigenartigen 
Verquellung der Chromosomen; dieser Effekt, dessen Ursache nicht 
bekannt ist, weist einen deutlichen Gradienten von 
der Eiperipherie zum Zentrum auf, so daB die 
ABe Chromosomen der Ei-einwarts liegenden Platten 
stets gréBer und blasser erscheinen. Im Extrem- 
fall sind die Chromosomen bis zur Unkenntlich- 
keit angeschwollen (Abb. 12). Der Effekt erméglicht 
gS Aussagen iiber die Orientierung der Chromosomen 
auch dann, wenn die urspriinglichen Lagebezie- 
hungen der Spindel im Praparat nicht mehr 

erkennbar sind (vgl. FuBnote S. 385). 
Die Spermatogenese der Copepoden ist zuletzt 
von HEBERER (1938) an dem Calanoiden Heterocope 
ee... weismanni studiert worden. HEBERER wies nach, 
Geschlechtschromosom a8 das Pachytiin ein echtes Vierstrangstadium 
ger a cg darstellt. Wie bei den Copepoden iiberhaupt, so 
1800 mal. ist auch bei ZL. strenzkei die Analyse der Meiose 
im ¢ auBerordentlich schwierig. In den kleinen 
Lepto- bzw. Pachytinkernen bilden die Chromosomen ein dichtes 
Kniuel, und auch gute Diakinesen, Metaphasen und Anaphasen I sind 





Abb. 10 a—c. Anaphase Il; a regulire Teilung des X-Chromosoms, b X-Chromosom unge- 
teilt zwischen beiden Spindeln eingeschlossen, c selbstandige Teilung des X-Chromosoms 
zwischen den Spindeln. 1800mal. 


selten. Im Gegensatz zu den jungen Oocyten enthalten die jungen 
Spermatocyten niemals ein heteropyknotisches Element. Noch in der 
Diakinese sind die Homologen entweder vollstindig gepaart oder 
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bilden Univalente. Erst in der Prometaphase I werden die Partner an 
den Kinetochoren auseinandergezogen und bleiben in der Metaphase I 
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Abb. 11. Telophase II der Oocyten. 1800mal. 


Abb. 12. Metaphase II der Oocyten mit starker Verquellung der Chromosomen der inneren 
Metaphaseplatte. 1800mal. 


in der Regel nur an den Enden miteinander verbunden (Abb. 13a). 
Gelegentlich findet man auch ein Bivalent oder Univalent weit auBer- 
halb der dichtgedringten Meta- 

phaseplatte. Der weitere Ablauf der 

Meiose in den Spermatocyten ist, PY 

abgesehen davon, daB sich eine >> 

Dyade in der Metaphase IT regel- 

maBig verfriiht teilt, normal (Ab- 

bildung 13b). Wahrscheinlich sind Wes 

es die Geschlechtschromosomen, 
die sich in den Spermatocyten I 

und IT abweichend verhalten; doch 47. 90 oo aera ps0 


lieB sich diese Vermutung infolge 
der Kleinheit der Spermatocytenchromosomen nicht verifizieren. __In 


allen auszihlbaren ‘Stadien _ Spermatogenese war die Haploidzahl 
der Chromosomen n= 6. 


a 


Diskussion. 


Strukturelle Heterogametie des weiblichen Geschlechtes ist im Tier- 
reich. bei den, Lepidopteren, und. Trichopteren, sowie, bei den Végeln 
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verbreitet ; von japanischen Cytologen, zuletzt Maxrno (1952), wird sie 
auch fiir verschiedene Reptilien angegeben, wo sie als X-O-Mechanismus 
vorliegt. In jiingster Zeit haben StaiceR und BocguetT (1954) nun 
auch bei Crustaceen, und zwar bei Isopoden, mit Sicherheit weibliche 
Heterogametie nachweisen kénnen. In der Gattung Jaera tritt in 
mehreren Arten eine geschlechtsgebundene Chromosomenfusion auf: 
In der Metaphase I der Oocyten findet sich regelmaBig ein Pseudotriva- 
lent, das aus einem V- und 2 stabférmigen Chromosomen gebildet ist, 
wobei die beiden telokinetischen Elemente je einem Arm des meta- 
kinetischen homolog sind. Die ¢¢ enthalten das V-Chromosom homo- 
zygot. Wenn sich dieser Fall formal auch als multipler Geschlechts- 
chromosomenmechanismus darstellen 148t — XY,Y, im 9 und XX 
im g —, so bleibt doch die Heterochromosomennatur der beteiligten 
Chromosomen bis zum Nachweis strukturell-differentieller Segmente 
unsicher. Das Auftreten geschlechtsgebundener Chromosomenmuta- 
tionen ist auch von Organismen bekannt, die sicher keine morpho- 
logisch-differenzierten Geschlechtschromosomen besitzen, z.B. von 
Chironomiden (BEERMANN 1952). Bei Crustaceen sind echte Geschlechts- 
chromosomen bisher nur in vereinzelten Fallen, und immer nur im Zu- 
sammenhang mit mannlicher Heterogametie gefunden worden, so bei 
Ostracoden (BavER 1940, Dietz 1954) und einigen Dekapoden (nach 
der Zusammenstellung von Maxino 1951). 

Unter den Copepoden ist H. strenzkei die erste Art, fiir welche das 
Vorkommen von Geschlechtschromosomen — in Verbindung mit weib- 
licher Heterogametie — eindeutig nachgewiesen werden konnte. Damit 
' finden die Angaben von Braun (1909) und MatscHeEk (1909) iiber das 
Auftreten von Heterochromosomen in der Oogenese einiger Cyclopiden 
endgiiltig ihre Bestaétigung. Weibliche Heterogametie nach dem XO- 
Typus ist unter Zugrundelegung der erwahnten alteren Darstellungen 
neben E. strenzkei fir folgende weitere Arten mit Sicherheit anzu- 
nehmen: JF. phaleratus, Paracyclops affinis, Eucyclops prasinus und 
Macrocyclops distinctus. Da® dieser Sachverhalt als solcher friiher nicht 
erkannt bzw. anerkannt wurde, ist dem Umstand zuzuschreiben, daB 
Braun und Marscuex eine vollstaindige cytologische Untersuchung 
beider Geschlechter der genannten Arten nicht durchgefiihrt haben; 
der Angabe von Amma (1911), wonach in den Furchungsmitosen von 
M. distinctus die Diploidzahl der Chromosomen 11 betrigt, ist nicht 
weiter nachgegangen worden. Das Geschlechtschromosom der 4 erwaihn- 
ten Arten ist, wenn man den Beobachtungen von Braun und MaTscHEK 
folgt, im Gegensatz zu den Autosomen telokinetisch; es liegt in der 
Metaphase I der Oocyten wie bei LH. strenzkei in der Hohe einer der 
beiden Dyadenplatten und kann, nach einer Abbildung in der Arbeit 
von Braun, zumindest bei M. distinctus parallel zur Spindellingsachse 
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orientiert sein. Ein Liegenbleiben oder Nachhinken des X-Chromo- 
soms haben die alteren Autoren dagegen nicht beschrieben. Fir M. di- 
stinctus hat MatscueK auch schon zeigen kénnen, daB in der 2. Rei- 
fungsteilung im Ei entweder die innere oder die auBere Anaphase- 
spindel die Tochterhalften des X-Chromosoms enthilt, daB also 2 Typen 
von Kiern gebildet werden, solche mit und solche chne ,,Heterosom“ 
im Vorkern. Selbst dieser Befund — er war fir Matscuex, der die 
Reifungsteilungen im Ei von Cyclops nicht als Reduktionsteilungen an- 
sah, unbegreiflich — blieb. in seiner Bedeutung unerkannt. 

Die Gattungen LEctocyclops, Paracyclops, Eucyclops und Macro- 
cyclops gehéren simtlich der Unterfamilie der Eucyclopinae an, welche 
nicht nur morphologisch, sondern auch cytologisch durch das eigenartige 
Verhalten der Bivalenten in den jungen Oocyten eindeutig charakteri- 
siert ist, wie MatscHeKk festgestellt hat. Wahrend bei den iibrigen 
Cyclopiden der Formwechsel der Bivalenten vom Pachytin iiber das 
Diplotain bis zur Herausbildung der Distanzpaarung in der Diakinese 
im wesentlichen normal verléuft, kommt es bei den Eucyclopinen in 
den heranwachsenden Oocyten zu den im deskriptiven Teil kurz skiz- 
zierten, von MatscHek ausfiihrlich geschilderten Kontraktions- und 
Auflockerungsprozessen der bereits distanz-gepaarten Homologen. 

Die .Verwandtschaftsbeziehungen der Arten innerhalb der einzelnen 
Unterfamilien der Cyclopiden finden ebenfalls eine cytologische Parallele, 
welche bereits von Braun (1909) ausfiihrlich erértert wurde: Gleich- 
laufend mit einer fortschreitenden Reduktion des 5. Beinpaares und 
charakteristischen Formainderungen der Receptacula seminis stellte 
Braun in den beiden von ihm unterschiedenen Cyclopiden-,,Reihen“ 
eine stetige Abnahme der Chromosomenzahl fest. 

So beginnt die 1. ,,Reihe‘‘, die der Subfamilie der Eucyclopinen 
entspricht, mit Macrocyclops fuscus und M. albidus, die beide 2n= 14 
Chromosomen ohne morphologisch ausgezeichnete Geschlechtschromo- 
somen besitzen. An sie schlieBt sich als Seitenast M. distinctus eng an, 
mit 2n—10+ X-Chromosomen im 91. Die direkte Fortsetzung der 
Reihe bildet nach der Braunschen Darstellung Hucyclops serrulatus 
mit 2n = 12+-2 ,,m‘‘-Chromosomen im 9; die Natur der ,,m‘‘- (,,Mikro‘“‘-) 
Chromosomen ist nur ungeniigend geklart, doch rechtfertigen die alten 
Darstellungen den Verdacht, daB es sich um ein XY-Paar oder viel- 
leicht um einen multiplen XO-Mechanismus handelt. Von £. serrulatus 
leitet sich dann einerseits der ihm nahestehende £. (Tropocyclops) 


1 Bei MU. distinctus kommen nach MatTscHEK auch 2? mit 2n = 12+ X-Chromo- 
somen vor, und STELLA (1931) gibt an, da8 die gleiche Art in Norditalien 14 Chromo- 
somen besitzt; hieraus kann — die Richtigkeit der Beobachtungen vorausgesetzt — 
geschlossen werden, daB8 die alte Art distinctus RicHaRD taxonomisch keine Einheit 
darstellt. 
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prasinus mit 2n = 10+ X-Chromosomen im 9? ab, und auf der anderen 
Seite schlieBt sich die Gattung Hctocyclops mit der Art phaleratus an, 
die 2n—12+ X-Chromosomen im Q besitzt. Mit EH. strenzkei wird die 
Reihe jetzt um ein weiteres Glied vermehrt: Der Chromosomenbestand 
des 2 weist hier auBer dem X-Chromosom noch 10 Autosomen auf, die 
zudem — mdglicherweise als Foige transkinetischer Inversionen — alle 
telokinetisch sind. Die Gattung Ectocyclops ist iibrigens auch durch das 
Ausbleiben der Abschnirung des 1. Richtungskérpers gekennzeichnet, 
ein Verhalten, das sonst nur fir Harpacticiden (Canthocamptus) be- 
schrieben worden ist. P. affinis endlich, mit 2n = 12+ X-Chromosomen 
im 9, wird von BRAUN in seiner Aufstellung nicht beriicksichtigt; er 
miuBte etwa zwischen Hucyclops und Ectocyclops eingereiht werden. 

Nach dem Vorhergehenden kann das Auftreten von wohldifferen- 
zierten Geschlechtschromosomen, verbunden mit weiblicher Hetero- 
gametie nach dem XO-Typus, als charakteristisch fiir die Unterfamilie 
der Eucyclopinen bezeichnet werden. In den Subfamilien der Cyclo- 
pinen und Mesocyclopinen dagegen sind Geschlechtschromosomen 
nicht nachgewiesen worden. Zweifelhaft sind lediglich die Fille von 
Cyclops (Acanthocyclops) vernalis und C. (Megacyclops) viridis. In den 
Eiern von C. vernalis fand MatscHEK bei einem Teil der Weibchen nur 
5 Paar Autosomen, bei einem anderen zusitzlich noch 1 ,,Heterosom‘, 
und in einer seiner Abbildungen tauchen sogar 2 ,,Heterosomen“ in der 
Metaphase I der Oocyten dieser Art auf. Das Vorkommen zweier 
Typen von 2° kénnte darauf beruhen, da ein Teil von ihnen der 
C. vernalis sehr nahestehenden Art C.robustus angehorte. Die ,,He- 
terosomen“ selbst kénnten ebenso wie die ,,Mikrochromosomen‘, 
welche HarcKEeR (zit. nach Braun I. c.) bei einigen Individuen 
von C. viridis fand, als tiberzihlige Chromosomen oder als Fragmente 
gedeutet werden; ihre Geschlechtschromosomennatur und damit die 
Frage, ob weibliche Heterogametie auch bei den Cyclopinen und Meso- 
eyclopinen vorkommt, bleiben zunachst unentschieden. 

Auf jeden Fall ist die Auffassung HreBERers (1932), daB bei den 
Cyclopiden ,,ein Geschlechtschromosomenmechanismus mit weiblicher 
Heterogametie nicht existiert‘‘, unrichtig. HEBERER selbst hat vor 
allen Dingen Calanoiden untersucht, wo er eine Anzahl Indizien fiir das 
Vorliegen mannlicher Heterogametie beibringen konnte: So findet sich 
z. B. in den Spermatocyten von Centropages typicus in etwa.30% der 
Faille ein in der Metaphase I abseits liegendes und in der Anaphyse I 
nachhinkendes Univalent. Die Auszahlung der Spermatocyten II 
schien zunachst den Verdacht auf das Vorliegen eines XO-Mechanismus 
zu bestatigen: In seinen ersten Priparaten fand HEBERER Spermato- 
cyten mit 13 neben solchen mit 14 Chromosomen, konnte. aber diesen 
Befund an anderem Material der gleichen Art nicht reproduzieren. Ob- 
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wohl es durchaus vorstellbar ist, daB in der Unterordnung der Cala- 
noiden mannliche Heterogametie vorkommt, darf nicht vergessen wer- 
den, daB die Spermatogenese der von HEBERER untersuchten Arten 
nach seiner eigenen Darstellung schwierig zu analysieren ist — das gilt 
in erhéhtem MaBe fiir Schnittpraiparate. Vorsicht in der Interpretation 
scheint hier besonders am Platze, nachdem Abweichungen im Verhalten 
einzelner Uni- bzw. Bivalente in der Spermatogenese nicht selten auch 
bei EH. strenzkeit beobachtet wurden. Offen bleibt ferner die Deutung 
der Befunde von KornuavuseEr (1915) an dem Caligiden Hersilia apodi- 
formis; hier tritt in den Oocyten- und den Spermatocytenmetaphasen I 
neben 11 Paaren V-férmiger 1 Paar stabchenformiger Chromosomen 
auf, das in der Spermatogenese Univalente bildet, und in den Spermato- 
cyten I und II in der Anaphasebewegung nachhinkt. KorNHAUSER 
deutete seine Beobachtungen im Sinne mannlicher Heterogametie 
nach dem XY-Typus; doch miiBte erst gepriift werden, ob die gleichen 
Abweichungen nicht auch in den Reifungsteilungen der Eier auftreten. 

Einen Hinweis darauf, daB Heterogametie im weiblichen Geschlecht 
bei Calanoiden vorkommen kénnie, bildet der Fall von Diaptomus 
castor. Hier hatte Matscuexk (I. c.) in der Oogenese ein Hetero- 
chromosom gefunden, das als Ring aus 6 V-férmigen Chromosomen 
auftritt. HeBERER (1932) stellte dann fest, daB dieser Sechserring nur 
in Individuen siiddeutscher Populationen und nur in der Meiose der ? 2 
vorkommt. Die $34 weisen immer nur 3 Bivalente an seiner Stelle auf. 
Dieser Ring als meiotische Paarungskonfiguration mu8 — ganz wie die 
Ringe der komplexheterozygotischen Oenotheren — auf zwei Trans- 
lokationen ganzer Schenkel zwischen 3 Chromosomen beruhen, so daB 
an Stelle der normalen Schenkelkombination 1-2 3-4 5-6 etwa die 
Kombination 1-6 2-3 4-5 entstanden ist. Da die Translokations- 
heterozygotie auf die 29 beschrankt ist, muB einer der beteiligten 
Schenkel nahe der Translokationsstelle, bzw. durch Crossing-over von 
ihr nicht trennbar, den weiblichkeitsbestimmenden F-Faktor enthalten; 
das Chromosom, das diesen Faktor enthalt, ist damit ein genetisches 
Y-Chromosom, das sich strukturell von seinem den f-Faktor tragenden 
Partner nur durch die Zugehérigkeit zu dem Translokationskomplex 
unterscheidet. Dieser Translokationskomplex kann infolge seiner 
Koppelung mit dem F-Faktor nicht in die fiir f hemozygoten $¢ ge- 
langen. Wenn man willkiirlich den Schenkel mit dem F- bzw. f-Faktor 
als 2 bezeichnet, ergibt sich folgendes Schema der meiotischen Paarung 
in beiden Geschlechtern von Diaptomus castor: 





Q: Xp 4 1-2,— 2p-3—3-4—4-5—5-6—6-1 J 





g: XX, b1-2—2-14 b3.4-4.34 b5.6—6-54 
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Dieser alte Befund und seine hier gegebene Deutung finden demnach 
eine vollstandige Parallele in den neuen Ergebnissen von STaIGER und 
Bocquzt (1. c.) an Jaera, nur daB es sich bei Diaptomus um Austausch 
von Chromosomenschenkeln, bei Jaera um Fusionstranslokationen von 
telokinetischen Chromosomen handelt. 

Uber den Geschlechtsbestimmungs- bzw. Geschlechtschromosomen- 
mechanismus der restlichen Copepodengruppen, also der Harpacticiden 
und der parasitischen Copepoden, kann im Hinblick auf die mangel- 
hafte cytologische Kenntnis dieser Gruppen gegenwartig gar nichts 
ausgesagt werden. 

Bei strukturell stark ausgeprigter weiblicher Heterogametie, wie 
sie fir die Subfamilie der Eucyclopinen charakteristisch ist, muB mit 
der Méglichkeit gerichteter Reduktion des X-Chromosoms und als Folge 
davon mit Abweichungen des Zahlenverhiltnisses der Geschlechter 
vom Werte 1:1 gerechnet werden; es sei nur an den von SEILER (1920) 
grindlich untersuchten Fall des Schmetterlings Talaeporia erinnert. 
Zur Entscheidung der Frage, ob bei LZ. strenzket das X-Chromosom in 
der Oogenese rein zufallsgema8 verteilt wird oder nicht, reicht das Be- 
obachtungsmaterial jedoch nicht aus. Eine weitere Mdéglichkeit ein- 
seitiger Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses — weibliche Hetero- 
gametie vorausgesetzt — ergibt sich, wenn, wie im vorliegenden Fall, 
das X-Chromosom in der-Anaphase I eines -Teiles der Oocyten weder 
den peripheren noch den zentralen Spindelpol erreicht, sondern zwischen 
beiden Polen liegenbleibt: Dabei miissen stets Eier ohne X-Chromo- 
som, also Weibcheneier entstehen, die zusammen mit den nach normaler 
Reduktion gebildeten Weibcheneiern einen WeibcheniiberschuB er- 
geben sollten —- es sei denn, das X-Chromosom wire Anaphasestérungen 
nur dann ausgesetzt, wenn es ohnehin in den 1. Richtungskern wandert ; 
fiir eine solche Annahme ergeben sich aus den Beobachtungen aber 
keine Anhaltspunkte. Ein Weibcheniiberschu8 wiirde auch, bei der 
geringen Anzahl von Eiern, die die Tiere produzieren (bei jeder Ablage 
nur 6—12 Eier je 9), fiir die Erhaltung der Art durchaus vorteilhaft 
sein. Eine statistische und experimentelle Analyse des Geschlechts- 
verhaltnisses bei H. strenzkei und der mit ihm verwandten Arten steht 
noch aus. 

Die Meiose der Copepoden hat im Zusammenhang mit der Hetero- 
gametiefrage schlieBlich noch einen weiteren interessanten Aspekt: 
Ha.pAnE (1922) hat zum ersten Male auf die Tatsache aufmerksam ge- 
macht, daB in solchen Fallen, wo Faktorenaustausch in einem Geschlecht 
vermindert oder unterdriickt ist, dieses Geschlecht stets das hetero- 
gametische ist. Nun besteht gerade bei den Eucyclopinen, fiir welche 
im Gegensatz zu den restlichen Cyclopiden und Copepoden weibliche 
Heterogametie mit Bestimmtheit nachgewiesen wurde, der Verdacht 
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auf Ausfall der Chiasmenbildung in der Meiose der 99. Dieser Verdacht 
griindet sich auf die Beobachtung, daB in dieser Gruppe die Oocyten 
bereits vor Beginn der Wachstumsphase distanz-gepaarte, achiasmati- 
sche Bivalente enthalten; wollte man trotzdem Faktorenaustausch im 
9 annehmen, so miBten alle Chiasmen bereits in der meiotischen 
Prophase, also unmittelbar nach ihrer Bildung schon wieder terminali- 
siert und gelést worden sein — eine zumindest unwahrscheinliche Hypo- 
these. Die anderen cytologisch bekannten Unterfamilien der Cyclo- 
piden, deren Oogenese ebenfalls durch die parallele Distanzpaarung 
charakterisiert ist, bilden, wie aus Matscuexks Darstellung folgt, noch 
ein regulares, sicher chiasmatisches Diplotan aus; sie leiten damit iiber 
zu den Verhiltnissen bei einigen Calanoiden, wo die Bivalente in der 
Metaphase I der Oocyten nicht parallel gepaart sind, sondern in ihrer 
Form an Ringbivalente mit vollstandig terminalisierten Chiasmen er- 
innern; ob sie deshalb allerdings in jeder Beziehung mit normalen Ring- 
bivalenten vergleichbar sind, mu8 offenbleiben — hier interessiert nur, 
daB ihre Ringform auf terminalisierte Chiasmen hindeutet. Auch die 
Entstehung des 6er-Ringes bei Diaptomus (s. oben) ist am einfachsten 
unter der Voraussetzung chiasmatischer Meiose zu deuten. Bei den 
Calanoiden scheinen urspriinglichere Verhaltnisse auch hinsichtlich der 
Spermatogenese zu herrschen. So fand HEBERER (1932) bei Calanus 
finmarchicus in den Spermatocyten regelrechte Kreuz- und Ringtetraden, 
allerdings nur bis zur spiten Diakinese'. Im allgemeinen sind die Chias- 
men in der Spermatogenese der Copepoden aber offensichtlich schon 
zu Beginn der Diakinese terminalisiert ; auch die Befunde an E. strenzkei 
weisen in diese Richtung, insofern als die Metaphasebivalente stets 
nur terminal durch diinne Faden zusammengehalten werden und in 
den enggepaarten Diakinesebivalenten interstitielle Chiasmen niemals 
zu sehen waren. Im ganzen gesehen, erfordert die hier nur zur Dis- 
kussion gestellte Chiasmenfrage aber noch ein eingehendes Studium, 
bevor endgiiltige SchluBfolgerungen gezogen werden kénnen. 


Zusammenfassung. 


1. Ectocyclops strenzket Herpst, eine neue Art, besitzt nach Unter- 
suchungen von Mitose und Meiose in beiden Geschlechtern im 2? 
10 telokinetische Autosomen und 1 subtelokinetisches X-Chromosom, 
im ¢ dagegen 10 Autosomen und 2 X-Chromosomen. 

2. Das Geschlechtschromosom ist heteropyknotisch in den jungen 
Oocyten, nicht aber in den jungen Spermatocyten. In einem Teil der 
Faille nimmt es an der Anaphasewanderung in den Oocyten I nicht teil 


1 Bei Hersilia kommen nach KornuavseErs Darstellung in der Metaphase I 
der Spermatocyten regulare Kreuz- und Ringtetraden vor. 
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und wird im weiteren Verlauf der Reifungsteilungen eliminiert. Dies 
fahrt wahrscheinlich zu einer Verschiebung des Geschlechtsverhaltnisses 


zugunsten der 929. 
3..In Verbindung mit diesen Ergebnissen la8t sich aus alteren An- 


gaben schlieBen, daB weibliche Heterogametie nach dem XO-Typus 
bei weiteren Arten aus der Unterfamilie Hucyclopinae vorliegt. 

4. Es besteht begriindeter Verdacht, daB die Eucyclopinen neben 
weiblicher Heterogametie auch durch den Ausfall der Chiasmenbildung 
im @ gekennzeichnet sind. 
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MULTIPLE GESCHLECHTSCHROMOSOMEN 
BEI DEM OSTRACODEN NOTODROMAS MONACHA. 


Von 
RouanpD Dietz. 
Mit 10 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. Februar 1954.) 


I. Einleitung. 

Geschlechtschromosomen sind bei Crustaceen mit Sicherheit nur in 
Einzelfallen nachgewiesen worden. Es scheint, als ob zum Unterschied 
von anderen Arthropodengruppen in den verschiedenen Krebsordnungen 
neben einer Mehrzahl von Arten ohne strukturell differenzierte Ge- 
schlechtschromosomen einzelne vorkommen, bei denen sich Geschlechts- 
chromosomenmechanismen neu ausgebildet haben (vgl. die Tabellen bei 
Maxtno 1951). So fand Nuryama unter einer gréBeren Anzahl von Deca- 
podenarten nur 3 mit XY- und eine mit XO-Mechanismus. Unter den 
Amphipoden ist nach demselben Untersucher bei Anisogammarus annan- 
dalei der XY-Typus verwirklicht, wihrend bei zahlreichen anderen Gam- 
mariden kein Anzeichen fiir das Vorkommen von Geschlechtschromo- 
somen besteht (Poisson und Le Catvez 1948, LECatvez 1949, LECALvEz 
und CERTAIN 1951). In der zu den Isopoden gehérigen Gattung Jaera 
stellten StaicER und BocquEt (1954) einen multiplen XY, Y,-Mechanis- 
mus nur in einer Artengruppe fest, wihrend nahe verwandte Arten 
und Gattungen ohne differenzierte Geschlechtschromosomen sind. Bei 
Jaera marina handelt es sich dabei im Gegensatz zu den vorgenannten 
Krebsen um weibliche Heterogametie; der Unterschied zwischen X und 
Y ist hier allerdings nur durch eine Fusionstranslokation des X mit einem 
Autosom angezeigt, dessen Partner ebenso wie das Y unabhangig bleibt; 
ein echter struktureller Unterschied zwischen den primiéren Geschlechts- 
chromosomen X und Y, fehlt; offenbar ist dieser Mechanismus sehr 
rezent. 

Bei den Entomostracen sind bisher, wenn man von einigen sicher 
falschen Angaben fiir Cladoceren absieht, Geschlechtschromosomen nur 
bei Copepoden und Ostracoden. gefunden worden. In Bestatigung eines 
Verdachtes, der sich aus den alteren Beschreibungen von Heterochromo- 
somen bei verschiedenen Cyclopiden ergab, hat BrmRMaNnn (1954) bei 
Ectocyclops strenzkei den Nachweis eines XO-Mechanismus bei weib- 
licher Heterogametie gefiihrt. Dieser ist sicher atch bei einer Reihe 
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weiterer Arten der Unterfamilie Cyclopinae ausgebildet, scheint aber bei 
anderen Cyclopiden zu fehlen. 

Von den Ostracoden besitzt Heterocypris (= Cyprinotus) incongruens 
einen sehr differenzierten multiplen Mechanismus bei mannlicher Hetero- 
gametie (BavER 1934, 1940). Dieser Befund lie vermuten, da8 auch 
andere Ostracoden Geschlechtschromosomen besitzen. Ein Anhalts- 
punkt hierfiir lieB sich allerdings der Beschreibung der Spermatogenese 
von Notodromas monacha und Cyclocypris ovum (ScHMatz 1912) zu- 
nachst nicht entnehmen. Bei der Suche nach einem fiir eine andere 
Fragestellung giinstigen Objekt wurde Notodromas nachuntersucht, wo- 
bei sich herausstellte, daB Scumauz sich geirrt hat und daB auch dieser 
Art ein multipler Geschlechtschromosomenmechanismus zukommt, 
dessen Teilungsverhalten zugleich Hinweise auf eine ungewohnliche Art 
des Spindelmechanismus gibt. 

Fir den Hinweis auf dieses Objekt, fiir die vielfaltige Hilfe und Unterstiitzung 
bei dieser Arbeit, danke ich besonders herzlich Herrn Prof. Dr. H. BavEr. 


II. Material und Methoden. 

Eine reiche Population von Notodromas monacha (O. ¥. MULLER) wurde in 
einem in Sprengungsgelande nahe dem hiesigen Institut entstandenen Tiimpel 
vorgefunden. Die Tiere wurden unmittelbar nach dem Fang in Alkohol-Eisessig 
3:1 (AE) fixiert, der bis zur Auflésung der Kalkinkrusten der Schalen 6fters ge- 
wechselt wurde. Nach etwa 12 Std kénnen die Gonaden ohne Schwierigkeiten 
prapariert werden. Monatelanges Aufbewahren der fixierten Tiere in AE ist ohne 
Einfiu8 auf die Qualitét der mikroskopischen Bilder. 

Zur Praparation wurden die Tiere zunichst in Karminessigsiure (KE) durch- 
gefarbt und dann in 45%ige Essigséure iibertragen, in der die Gonaden aus der 
Schalenduplikatur befreit wurden. Sie wurden dann entweder direkt in der iib- 
lichen Weise zu KE-Quetschpraparaten verarbeitet oder nach vollstandiger Ent- 
differenzierung in der Essigsiure in Orcein-Milchsaéure-Eisessig (OME) gefarbt und 
gequetscht. Es erwies sich als zweckmaBig, die Hodenschlauche aufzureiBen und 
die Spermatocyten freizusetzen. Dauerpraparate wurden unter EinschluB in Euparal 
hergestellt, nachdem die Farblésungen durch 96%igen Alkohol verdraingt waren. 


III. Ergebnisse. 

Fir Notodromas monacha ist als haploide Chromosomenzahl von 
Scuietp (1909) nach Untersuchung der Oogenese und von Scmauz (1912) 
nach Untersuchung der Spermatogenese n=8 angegeben worden. In 
den sehr klaren Metaphasen I findet Scumatz 8 ziemlich gedrungene 
Bivalente (Abb. 1a) und in-den Stadien der 2. Reifeteilung 8 Dyaden. 
Alle Chromosomen verhalten sich nach ihm gleichartig. An extrachromo- 
somalen Strukturen beschreibt er sehr deutliche Centrosomen, die in den 
Stadien der ersten Reifeteilung in ihrem Centroplasma zwei distinkte, 
oft durch eine Centrodesmose verbundene Centriolen erkennen lassen. 
Es fallt auf, daB in seinen Abbildungen stets nur an einem Spindelpol 
zwei stark farbbare, distinkte Kigelchen, die er als Centriolen deutet, 











Multiple Geschlechtschromosomen bei dem Ostracoden Notodromas monacha. 399 


wiedergegeben sind, wahrend sie am anderen Pol viel kleiner und blasser 
dargestellt sind. Diesen Unterschied kénnte man als Folge ungleicher 
Differenzierung der hamatoxylingefarbten Praparate auffassen. Jedoch 
bildet er einige Zellen mit nur blassen Centriolen ab (Abb. 23, 25, 27, 29, 
33, 35), dagegen keine Zelle mit beidpolig stark gefirbten ,,Centriolen“, 
die auch allen Stadien der 2. Reifeteilung fehlen. 

Schon die ersten KE-Priaparate zeigten, daB Scumauz die gréBeren 
,,Centriolen“ verkannt hat. Sie farben sich genau wie die Chromosomen. 





Abb. 1a—c. Spermatocyten I in Metaphase. Geschlechtsch in der Nahe eines der 





Pole (in a, links, und c am unteren, in a, rechts, und b am oberen Pol); a reproduziert nach 

ScHMALZ (1912, Fig. 30; Sublimat-Kisessig, Schnitt, Himatoxylin) b, c Quetschpraparate. 

(In b ist der dunkle Fleck unterhalb der Aquatorialplatte das Beugungsbild eines Staub- 
korns.) AE, OME. Etwa 860 x. 


Am anderen Spindelpol sind dagegen keine mit Karmin oder Orcein 
farbbare Kérper vorhanden (Abb. 1bund c). Bestatigt wurde die 
Chromosomennatur der groBen ,,Centriolen“ des einen Centrosoms durch 
Anwendung der Feulgenschen Nuklealfarbung. Wegen der ungleichen 
Verteilung muB8 es sich um Geschlechtschromosomen handeln. Die Frage, 
ob ein einfaches, vorzeitig in seine Chromatiden gespaltenes X oder eine 
multiple X,X,-Gruppe vorliegt, lieB sich auf Grund der Untersuchung 
des Pachytins in beiden Geschlechtern sowie des weiteren Ablaufes der 
Spermatogenese im zweiten Sinne entscheiden. 

Die Gonienmitosen sind infolge der niedrigen Zahl der bei den Ostra- 
coden gleichzeitig gebildeten Keimzellen selten und auBerdem von sehr 
geringer. GréBe. In den Metaphaseplatten macht sich eine Tendenz der 
‘Chromosomen zu reihenweiser Verklebung bemerkbar, die eine sichere 
Zahlung nicht zulaBt. In Spermatogonienmetaphasen lieB sich etwa die 
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Zahl 18, in Oogonien die Zahl 20 feststellen. In den Spermatogonien ist 
die Stabchenform der Chromosomen deutlich; in den Oogonien sind sie 
in der Metaphase stairker abgekugelt. 








AL ee 


Abb. 2a—f. Pachyt&nstadier. a—c, e Oocyten (c Teilbild). Ein in den 3 Kernen identifizier- 

bares Bivalent ist durch Pfeile markiert; d, f Spermatocyten. X,X, die haploide Ge- 

schlechtschromosomengruppe. In d ist der Nukleolenort (N) angezeigt. AE, KE. a—d 
etwa 1900. 


Einwandfreie Zihlungen waren im Pachytanstadium modglich. Die 
Bivalente sind hier verhaltnismaBig kurze Doppelfaiden (Abb. 2), die 
ein deutliches, wenn auch nicht sehr differenziertes Muster von chromo- 
merenartigen Verdickungen aufweisen. Diese Verdickungen sind wohl 
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kurze, heterochromatische Abschnitte (Pseudochromomeren). Im 0o- 
cytenpachytin (Abb. 2a—e und e) treten 10 solche im Pseudochromo- 
merenmuster verschiedene Bivalente auf; in den Spermatocyten liegen 
dagegen nur 8 Pachytanbivalente vor; auBerdem enthalten deren Kerne 
zwei kleine, unregelmaBig aufgeknauelte Chromosomen, die aneinander 
(Abb. 2d und f) oder getrennt liegen kénnen. Sie stellen die beiden ha- 
ploiden Elemente der X,X,-Gruppe dar. In den Oocyten bilden demnach. 
X,X, und X,X, je ein Bivalent. Diese Bivalente unterscheiden sich in 
der allgemeinen Struktur nicht von den Autosomenbivalenten. 

Eine eingehende Strukturanalyse der Pachytainchromosomen lag 
nicht im Ziel dieser Arbeit. Sie ist dadurch erschwert, daB wahrend des 
friihen Pachytans die Chromosomen ziemlich weitgehend kontrahiert 
sind und dann ihr Strukturmuster nicht sehr klar ist. Erst beim 
Ubergang zur 2. Wachstumsphase setzt eine Streckung ein und in 
dieser Ubergangszone finden sich Pachytinzellen mit gut ausgeprigtem 
Pseudochromomerenmuster. Einzelne Chromosomen lassen sich ohne 
Schwierigkeiten in verschiedenen Zellen wiederfinden, so das eine (durch 
Pfeile bezeichnete) Bivalent in den Oocytenpachytanzellen der Abb. 2a - 
bisc. Bei anderen im Muster sich ahnelnden Chromosomen war die 
individuelle Erkennbarkeit nicht immer méglich; es wurde nicht ver- 
sucht, die Chromosomen der Spermatocyten mit denen der Oocyten 
zu identifizieren. Die Geschlechtsbivalente der Oocyten miissen aber 
in 2 der kiirzesten Chromosomen gesucht werden. Am Aufbau des ein- 
zigen Nukleolus sind mehr als 1, mindestens 2 Chromosomen beteiligt. 
In ihnen liegen die Nukleolusorganisatoren nahe einem Eride; hier sind 
die Bivalente oft nicht gepaart (Abb. 2d, N, der Nukleolus selbst ist 
zerdriickt, seine Begrenzung nicht eindeutig feststellbar). 

Das besondcre Verhalten der X-Chromosomen im Pachytin der 
Spermatocyten beruht auf ihrer Univalenz. Ihr Verhalten weicht von 
dem der Autosomen auch wahrend der ganzen Periode des starken 
Zellwachstums und in der 1. Reifeteilung ab. Nach dem Pachytan 
strecken sich die Autosomenbivalente und lockern sich dabei ungleich- 
maBig auf. Sie erscheinen erst noch als 8 unregelmaBig aufgelockerte 
Schollen, dann strecken sie sich weiter und fiillen schlieBlich den Kern- 
raum fast gleichmaBig aus; es bleiben von ihnen nur kurze Stiicke als 
diinne Faden und Kérnchen noch sichtbar. Auch diese wahrscheinlich 
heterochromatischen Abschnitte sind nur nach langer Farbung in Or- 
cein darstellbar. Die Autosomen verharren in diesem aufgelockerten 
Zustand wihrend der ganzen Wachstumsperiode bis zur erneuten Kon- 
traktion vor der Diakinese. Die Geschlechtschromosomen behalten bis 
kurz nach dem Pachytan zunachst noch ihre Knauelform (Abb. 3a), 
um dann voriibergehend ebenso stark aufgelockert zu werden wie die 
Autosomen. In diesem Stadium ist nur noch der Nukleolus als deutlich 
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abgegrenzter Kernbestandteil erkennbar. Im Gegensatz zu den Auto- 
somen werden die Geschlechtschromosomen bald wieder als individuelle 
Strukturen sichtbar und kontrahieren sich zu zwei kurzen, dicken 
Faden, die nebeneinander liegen, ohne langsgepaart zu sein (Abb. 3b). 
Zunachst sind nur lingere terminale Abschnitte von ihnen kompakt; 
wenig spiter sind sie in ihrer ganzen Lange gleichmaBig kontrahiert. 
Sie weisen zuerst noch 1—2 Reliktspiralwindungen auf; spater strecken 
sie sich ganz oder bilden geschlossene oder offene Ringe. In diesem Zu- 
stand verbleiben sie wahrend des gréBten Teils der Wachstumsperiode 
(Abb. 3d) und liegen stets nebeneinander in einer Ausbuchtung des 
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Abb. 3a—g. Geschlechtschro aus wacl len Spermatocyten. d Ganze Zelle; a—c 

und e—g starker vergr6Bert herausgezeichnete X,X.-Gruppen. a Friihe Wachstumsphase 

vor der Auflockerung; b erneute Kondensation; c,d kompakte Geschlechtschr« 

aus den Stadien des starken Zellwachstums; e praidiakinetische Streckung; f, g ab- 
schlieBende diakinetische Verkiirzung. 














Kernes. Die Geschlechtschromosomen sind in den Spermatocyten dem- 
nach leteropyknotisch, obwohl sie nicht total heterochromatisch sind, 
wie das Oocytenpachytian beweist. : 

Vor der: Diakinese kontrahieren sich die Autosomen wieder zu 8 an- 
fangs diffusen, scholligen oder verzweigtén Aggregaten. In der gleichen 
Zeit, in der sich die Autosomen kondensieren, verlaingern sich die Ge- 
schlechtschromosomen (Abb. 3e) und lassen dabei ihre Spiralstruktur 


erkennen; oft ist dann auch, wenigstens partiell, die Spaltung in 2 Chro- | 


matiden sichtbar. Die Streckung ist waihrend einer kurzen Zeit so stark, 
daB die Geschlechtschromosomen das diffuse Aussehen der Autosomen 
annehmen und von ihnen dann nicht mehr zu unterscheiden sind. Dar- 
auf kondensieren sie sich erneut. Wenn sie ein mittleres Kontraktione- 
stadium erreicht haben (Abb. 3f), wird deutlich, daB sie auBerhalb des 
Kerns liegen; anscheinend wird die Kernmembran zuniachst in ihrem 
ausgebuchteten Bezirk aufgelést, so daB die Geschlechtschromosomen 
austreten kénnen. Sie sind jetzt terminal gepaart; der Chromatiden- 
spalt ist oft deutlich. Die Autosomen zeigen noch immer die lockere 
Struktur der Pradiakinese. 

Die Centrosomen haben sich inzwischen entgegengesetzten Seiten 
des Kernes angelagert. Um jedes ist eine voluminése Sphiare ausgebildet, 
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die fast die GréBe des Kernes erreicht. Die beiden Spharen sind nur noch 
durch einen diinnen Cytoplasmasaum von der Kernmembran getrennt. 
Die auBerhalb des Kernes befindlichen Geschlechtschromosomen liegen 
in diesem Saum unmittelbar an einer der Spharen. Sie verkiirzen sich 
weiter und erreichen einen fast metaphasischen Kondensationsgrad 
(Abb. 3g). Das gréBere zeigt eine deutliche Einschnirung, die oft auch 
schon im Stadium der starken Kondensation wahrend der Wachstums- 
periode zu sehen ist. Auch die Tetraden haben jetzt die normale Dia- 
kineseform angenommen. Sie sind stets monochiasmatisch (Abb. 4a 
und b). Die gelegentliche Ringform der Tetraden beruht wohl aus- 
nahmslos nicht auf 2 Chiasmen, sondern auf der teilweise sehr weiten 
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Abb. 4a u. b. Chromosomenbestand von 2 Zellen im Diakinesestadium. [Rechts dic 
X,X.-Chromosomen. 
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Spreizung der Chromatiden, wodurch eine rundliche Liicke zwischen 
ihnen entsteht. Das Chiasma ist meistens interstitiell, selten ganz 
terminalisiert. Nachdem die Kernmembran aufgelést ist, bildet sich 
eine zunachst noch undeutliche Spindel zwischen den auseinander- 
riickenden Centrosomen aus. Die Tetraden ordnen sich in die Spindel 
ein, die bald eine deutliche Faserstruktur aufweist und zwischen den aus- 
einanderweichenden Centrosomen, deren Sphiaren zunehmend kleiner 
werden, stark an Gré8e zunimmt. Die voll ausgebildete Spindel bestimmt 
die Form der Zelle; sie erfillt sie nahezu ganz; meist ist nur noch ein 
diinner Mantel kérnigen Cytoplasmas zwischen Spindel und Zellmembran 
vorhanden. Sie gliedert sich, wie Scumauz schon beschrieben hat, 
in einen dichtfaserigen zentralen und einen weniger faserig erscheinen- 
den peripheren Teil. Die Geschlechtschromosomen bleiben im Normal- 
fall stets der Astrosphire eines Centrosoms angelagert und werden so 
durch die auseinanderweichenden Centrosomen an die Spitze der nun- 
mehr spindelférmigen Zelle transportiert. (Die Geschlechtschromosomen 
in Abb. 5a bilden wahrscheinlich eine Ausnahme.). Dabei miissen in 
dem fadenférmigen Verbindungsstiick der beiden Chromosomen sehr 
nahe beieinander die Kinetochoren liegen ; denn dieses Verbindungsstiick 
wandert voraus und liegt noch in der Metaphase dem Centrosom am 
naichsten (vergleiche die Geschlechtschromosomen in Abb. 10a—c). 
Die keulig verdickten Schenkel der Geschlechtschromosomen werden 
offensichtlich von diesem Verbindungsstiick nachgezogen. Da die 
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Kinetochoren nicht genau in der Mitte des Verbindungsstiickes, son- 
dern einem Chromosom geniahert liegen, wird das andere Chromosom | 
daher etwas nachgeschleppt. 
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_ Abb. 5a—d. Spermatocyten I in Prometaphase (a, b) und Metaphase (c, d); a, ¢ die ganzen 
Zellen; b, d die staérker vergr6éBert herausgezeichneten Chr bestande 





Der weitere Verlauf der Reifeteilungen ist bei ScHMaLz ausfiihrlich 
beschrieben. Die hier gegebene Darstellung beschrainkt sich daher auf 
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erganzende Beobachtungen; die bekannten Ergebnisse werden nur so 
weit wiederholt, als sie zum Verstandnis notwendig sind. Die Reife- 
teilungsstadien sind verhaltnismaBig selten und finden gewohnlich nur 
in einem, seltener einigen der 8 Hodenschliuche eines Tieres gleich- 
zeitig statt. Meistens treten 2 Spermatocyten I gleichzeitig in die Tei- 
lung ein, so daB diese oder 4 Spermatocyten II oder 8 Spermatiden im 
gleichen oder nahezu gleichen Stadium vorhanden sind. Die Spermato- 
cyten I sind zweifellos Schwesterzellen, die aus der Teilung einer Sper- 
matogonie hervorgegangen sind. 

Die 8 telokinetischen Bivalente zeigen eine unterschiedliche, oft 
sehr starke Prometaphasestreckung (Abb. 5a). Die Dyaden werden 
dabei oft so weit auseinandergezogen, da der Verbindungsfaden 
zwischen ihnen unsichtbar wird. Ebenfalls werden haufig kleine 
proximale Endabschnitte durch den Zug so weit von dem Chromosom 
entfernt, daB sie den Eindruck von freien Fragmentchromosomen 
machen. Wahrend der Einordnung der Chromosomen in die Aqua- 
torialplatte verkiirzen sich die Tetraden wieder. In der Metaphase 
bilden sie dicht gedriangt im axialen Teil der Spindel eine Aquatorial- 
platte (Abb. 5b). Die Abbildungen geben diese Lage zum Teil nicht 
richtig wieder, da durch die angewendete Quetschtechnik die im zen- 
tralen Spindelteil zusammenliegenden Chromosomen haufig auseinander- 
gedriickt werden. Abgesehen von dem weniger deutlich faserig erschei- 
nenden peripheren Spindelteil ist die Spindel in Prometaphase und Meta- 
phase in ihrer ganzen Lange gleichmaBig strukturiert ; die Spindelfasern 
in der inneren Spindel sind gleichmaBig dicht und deutlich ausgebildet. 

Die Anaphase setzt nicht bei allen Tetraden streng gleichzeitig ein 
(vgl. Abb. 9a). Einige haben mit der Anaphasebewegung begonnen, 
wahrend andere noch ungeteilt im Aquator liegen. Schon in der mitt- 
leren Anaphase wird der Spalt zwischen den Chromatiden sichtbar 
(Abb. 6a und b), die in der spéten Anaphase und Telophase weit aus- 
einandergeklappt sind (Abb. 6c und d). In der Anaphase streckt sich 
die Spindel erheblich (Abb. 6a und c). Eine Polwanderung der Tochter- 
chromosomen findet nicht statt. Vielmehr werden die Dyaden bei 
gleichbleibender Halbspindellange nur durch die auBerordentliche 
Spindelstreckung voneinander entfernt. Nach der Durchschniirung 
haben die Tochterchromosomen noch die gleiche Entfernung vom Pol 
wie in der Metaphase. In der 1. Reifeteilung ist ein Pol recht genau 
durch die Lage der Geschlechtschromosomen bestimmt; das vdllige 
Fehlen jeder Halbspindelverkiirzung wird durch den gleichbleibenden 
Abstand der Geschlechtschromosomen von den Autosomen gut demon- 
striert (vgl. Abb. 5c, 6a und c). 

In diesem Zusammenhang sind die Beobachtungen iiber die Spindel- 
struktur wichtig. Die Spindel ist nur bis zur Metaphase hinsichtlich der 
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Abb. 6a—d. Spermatocyten I in Anaphase (a, b) und Telophase (c, a). Vgl. Abb. 5. 











Multiple Geschlechtschromosomen bei dem Ostracoden. Notodromas monacha. 407 


Faserdichte und der Deutlichkeit der Ausbildung der Faserstruktur 
gleichmaBig ausgebildet. In der Anaphase weist, wie schon ScHMALZ 
betonte, nur der interzonale Teil zwischen den Dyadenplatten deutliche 
Faserstruktur auf. Die auBere, mantelférmige Spindelzone wird auf- 
gelést, und auch die Faserung der Halbspindeln wird zunehmend un- 
deutlicher. In ihnen erscheinen zuerst in der Nahe der Centrosomen 
zwischen den Fasern groBe, gestreckte Lakunen, die die (mit der ange- 
wandten Methode nicht dargestellten) Mitochondrien enthalten (vgl. 
Baver 1940, 8.622, FuBnote). Wenn auch die Fasern in den Halb- 
spindeln bis zur Durchschniirung nicht vollig verschwinden, so werden 
sie doch immer undeutlicher und die Lakunen immer gréBer. Dagegen 
sind die Fasern im interzonalen Spindelteil sehr deutlich sichtbar. Mit 
diesen Beobachtungen stimmt védllig iiberein, daB der mechanische 
Widerstand der Halbspindeln gering, der des interzonalen Spindelteils 
dagegen sehr gro8 ist. Das wird von Zellen demonstriert, die bei der Be- 
freiung aus dem Hodenschlauch beschadigt worden sind. Sie werden 
dabei ab und zu verkriimmt oder sogar zerrissen. Es ist auffallend, daB 
der interzonale Spindelteil zusammen mit den Tochterplatten stets 
gerade und unverletzt bleibt, wihrend die Halbspindeln haufig gestaucht 
oder abgebogen sind; in manchen Fallen sind sie ganz abgerissen und 
zwar immer unmittelbar iiber den Chromosomen einer Tochterplatte. 
Zerrissene oder gestauchte Meta- und Prometaphasen wurden dagegen 
nicht gefunden. 

Nach der Zelldurchschniirung liegen 2 in ihrem Chromosomen- 
bestand verschiedene Spermatocyten II vor, von denen -beide 8 Auto- 
somendyaden enthalten und die eine zusatzlich die X,X,-Gruppe. Die 
Spermatocyten II variieren nicht unbetrachtlich in ihrer GroBe. Die 
GroBenunterschiede sind darauf zuriickzufiihren, daB schon die in die 
1. Reifeteilung eintretenden Spermatocyten verschieden groB sind; sie 
erreichen waihrend des Wachstumsstadiums nicht immer die gleiche 
EndgréBe. In den Hodenschléuchen mancher Tiere finden sich nur 
wenige Zellen zwischen Pachytaén und Diakinese; in diesen Fallen sind 
die Spermatocyten groB. Von hier aus gibt es alle Ubergiinge zu Hoden- 
schlauchen, in denen eine groBe Anzahl wachsender Spermatocyten vor- 
handen sind, die dann nur bis zu einer geringeren GréBe heranwachsen. 
Die andere Ursache fiir die verschiedene ZellgréBe ist die nicht selten 
iniquale Durchschniirung der SpermatocytenI. Ein regelmaBiger 
GréBenunterschied zwischen Spermatocyten II mit 8 und mit 10 Chromo- 
somen besteht nicht. 

Die Geschlechtschromosomen treten in der Prometaphase der 2. Reife- 
teilung getrennt voneinander als selbstandige Chromosomen auf; sie 
sind wohl etwas kleiner als die autosomalen Chromosomen, unterscheiden 
sich aber nicht deutlich von diesen. In der Metaphase liegen also 8 oder 
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10 stabchenférmige Dyaden vor. Der in der Telophase I aufgetretene 
Spalt zwischen den Chromatiden ist nicht mehr sichtbar; die Chromo- 
somen erscheinen kompakt und stark verkiirzt (Abb. 7a und 8a). Das 
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Abb. 7a u. b. Spermatocyten II mit 10 Chromosomen (8 + X,X.) in Metaphase (a) und 
Telophase (b). Die Centrosomen sind als punktierte Kreisflichen dargestellt. Unter den 
Yellen dic staérker vergréBert herausgezcichneten Chromosomenbestande. 


Auseinanderweichen der Tochterplatten in der Anaphase II wird wieder- 
um durch eine starke Spindelstreckung bewirkt; die in der Anaphase 
weniger kompakten Chromosomen niahern sich nicht den Polen (Abb. 7b 
und 8b). Die Veranderungen der Spindel sind die gleichen wie in der 
Anaphase der 1. Reifeteilung. Infolge der erheblich variierenden Zell- 
gréBe kann der Vergleich verschiedener Zellen allerdings irrefiihren und 
eine geringfiigige Annaherung der Chromosomen an die Pole vortiéuschen 
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z. B. dann, wenn eine groBe Metaphase-II-Zelle mit einer kleinen Telo- 
phasezelle verglichen wird (Abb. 7). Die Durchschniirung der Spermato- 
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Abb. 8a u. b. Spermatocyten II mit 8 Chromosomen (Autosomen). Vgl. Abb. 7. 


cyten II ist haiufig, ebenso wie die der Spermatocyten I, leicht inaqual. 
Sie halbiert in beiden Teilungen die Strecke zwischen den Tochter- 
platten,. nicht die zwischen den Centrosomen. Nach dem Ablauf der 
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Reifeteilungen sind 2 Sorten von Spermatiden entstanden, solche mit 8 
und somit ohne Geschlechtschromosomen und solche mit 10 Chromo- 
somen, die die beiden X enthalten. 

In nicht seltenen Fallen verhalten sich die Geschlechtschromosomen 
in der 1. Reifeteilung anomal. Wie bereits beschrieben, befinden sie 
sich schon in der Diakinese an einem Centrosom und bleiben normaler- 
weise diesem bis zur Telophase angelagert. In der Prometaphase findet 
man die Geschlechtschromosomen aber auch vereinzelt in der Nahe des 
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Abb. 9a—c. Abnormes Verhalten der X,X.-Gruppe in verschieden weit fortgeschrittenen 


Anaphasen I. Links neben den Teilabbildungen die starker vergréGert herausgezeichneten 
Geschlechtschromosomen. In b die sekundaére Einschniirung in einem der X-Chromosomen. 


Aquators mitten unter den Autosomen oder zwischen diesen und einem 
Pol (Abb. 5a). Sie sind offenbar in diesen Fallen vom Centrosom nicht 
oder nur ein Stiick beférdert worden. Es ist unwahrscheinlich, daB die 
Geschlechtschromosomen in diesen Fallen iiberhaupt noch zu einem Pol 
gelangen, da ihr Verbindungsstiick auch nicht auf das Centrosom hin 
orientiert ist, wie es der Fall sein miiBte, wenn die Geschlechtschromo- 
somen noch bei ‘einer verspaiteten Polwanderung waren. Wahrschein- 
lich gelangen diese Geschlechtschromosomen in den Aquator. Dort liegen 
sie, wie es noch aus der friihen Anaphase zu erkennen ist, in Richtung 
der Spindelachse hintereinander (Abb. 9a). Diese aquatorielle Lage 
behalten die Geschlechtschromosomen bis in die Telophase bei; sie 
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erfahren mit fortschreitender Anaphase eine Streckung, die jedoch wesent- 
lich geringer ist als die Prometaphasestreckung der Autosomenbivalente, 
was auf der medianen Lage der Kinetochoren beruht. Auch in der 
spiten Anaphase (Abb. 9c), in der sich die Tochterplatten sehr weit von- 
einander entfernt haben (es wurde nur eine normale Telophase gefunden, 
in der der Abstand der Tochterplatten noch gréBer war), die Zelle 
sich also auBerordentlich gestreckt hatte, sind die Geschlechtschromo- 
somen kaum langer als in der mittleren Anaphase (Abb. 9b). Wenn auch 
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Abb. 10a—h. Abweichende Chromosomenbestinde infolge von Quadrivalentbildung der 

Autosomen. a—d ganze Chrc bestinde; a—c mit einem, d mit 2 Quadrivalenten; 

e—h einzelne Quadrivalente;a, e—g aus Metaphasen I; 6, h aus Prometaphasen I; c,d aus 

Diakinesen. Schwarz die Quadrivalente, punktiert die Geschlecht ruppe, 
weiB die Autosomenbivalente. 











kein entsprechendes Telophasestadium gefunden wurde, so ist doch an- 
zunehmen, da bei der Zelldurchschniirung die Geschlechtschromosomen 
einer Spermatocyte II zugeteilt werden und durch dieses abnorme 
Verhalten der Geschlechtschromosomen keine veranderten Chromo- 
somenbestinde entstehen. Anscheinend hat ScHmauz diese Faille des 
anomalen Verhaltens der Geschlechtschromosomen nicht beobachtet; 
er hatte sonst in der Metaphase I aapetitinlgintien mit 9 Chromo- 
somen. finden miissen. 

Noch eine andere’ Besonderheit fot Chromosomenbestandes hat 
Scumauz nicht beschrieben. In den Spermatocyten I sind vereinzelt nur 
7 Autosomenkonfigurationen (Abb. 2b, 10a—c), selten sogar nur 6 
(Abb. 10d) vorhanden. Unter den 7 Autosomen finden sich 6 normale 
Tetraden und. ein Chromosom von auffallender GréBe, in Fallen mit nur 





412 Rotanp Drerz: 


6 Autosomen sind 2 solche besonders groBen Chromosomen vorhanden 
und 4 Tetraden (Abb. 10d). Die Abbildungen 10a, e—g geben diese 
gro8en Chromosomen im Stadium der Metaphase wieder. In giinstigen 
Fallen lassen sie 4 paarweise zu einem Pol gerichtete Zipfel erkennen 
(Abb. 10f). Diese sind die Orte der Kinetochoren; es handelt sich bei 
diesen Bildungen also um aus 4 Chromosomen aufgebaute Konfigura- 
tionen, die, wie Abb. 10a und e zeigt, haufig asymmetrisch sind und so 
aussehen, als ob ein groBes und ein kleines Bivalent aneinandergelagert 
waren. Nicht in allen Fallen lat sich dieser GréBenunterschied fest- 
stellen; es gibt demnach verschiedene solcher Konfigurationen in dem 
untersuchten Material. DaB es sich bei dieser Vierergruppenbildung 
nicht einfach um eine laterale Verklebung selbstandiger Bivalente 
handelt, zeigen die Diakinesen. Quadrivalente dieses Stadiums bestehen 
haufig aus 2 terminal verbundenen Tetraden (Abb. 10d); jedoch kommen 
auch Konfigurationen vor, die in ihrem Aufbau weniger klar sind 
(Abb. 10c). Die im Prometaphasestadium wiedergegebenen Quadri- 
valente (Abb. 10b und h) sind sicher ebenfalls solche terminal verbun- 
denen Tetraden, deren Form iediglich durch die sich orientierenden 
Kinetochoren verandert ist. Bei dem in Prometaphasestreckung befind- 
lichen Quadrivalent der Abb. 10h sind die proximalen Enden noch 
unterschiedlich an der Streckung beteiligt; es ist erst eines deutlich aus- 
gezogen. Bei dem prometaphasischen Quadrivalent in Abb. 10b sind schon 
3 proximale Abschnitte ausgezogen. Bei voller Orientierung nach abge- 
schlossener Prometaphasestreckung liegen dann die vierzipfeligen Meta- 
phase- Quadrivalente vor. 

Das Auftreten dieser Konfigurationen laé8t sich am einfachsten 
durch Translokationsheterozygotie erklaren. Die Diakinesegruppen der 
Abb. 10d wiirden dann die iiblichen, chiasmatisch verbundenen Vierer- 
ketten darstellen, wihrend die achtformige Konfiguration der Abb. 10c 
als Viererring mit einem zusatzlichen interstitiellen Chiasma interpretiert 
werden kénate. DaB die Metaphasekonfigurationen die kompakte vier- 
zipfelige Form aufweisen und nicht als flach in die Aquatorialebene ein- 

- geordnete Viererringe oder -ketten vorliegen, wie es in diesem Fall mit 
telokinetischen Chromosomen zu erwarten wire, liegt sicher an der Ver- 
formung durch die starke Prometaphasestreckung. 

Wie es fiir Translokationsheterozygote nicht unerwartet ist, konnen 
Schwesterspermatocyten sich verschieden verhalten; haufig tritt nur.in 
einer von ihnen ein Viererverband auf, wihrend die anderes statt.dessen 
2 Bivalente enthalt.. Ungewoéhnlich ist aber die Tatsache, daB stets nur 
Quadrivalente oder Bivalente, nie dagegen Tri- und Univalente vor- 
kamen. Hierfiir miissen besondere Bedingungen bei der Paarung und 
Chiasmabildung verantwortlich sein. In den homologen proximalen 
Chromosomenabschnitten zwischen Kinetochor und Translokationsstelle 
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miissen immer zwischen je 2 der 4 beteiligten Chromosomen Chiasmen 
auftreten. Beschrankt sich die Chiasmabildung auf diese Regionen, so 
entstehen 2 Bivalente. Wenn zusitzlich in den distalen Abschnitten 
jenseits der Translokationsstelle Chiasmen gebildet werden, entstehen, 
je nachdem ob 2 oder 4 Chromosomen beteiligt sind, die Viererketten 
oder Viererringe. Die an Stelle eines Quadrivalents auftretenden Biva- 
lente sind nicht nachweislich heteromorph, obwohl die distalen Enden der 
Partnerchromosomen nicht homolog sind. Es ist daher anzunehmen, 
daB die translozierten Endabschnitte in diesem Falle bei gleicher Lange 
nur kurz sind. Der entscheidende Beweis fiir die Translokationserklarung 
muB8 noch aus der Pachytananalyse erbracht werden. 

In der Anaphase I bleiben die beiden zum selben Pol auseinanderwan- 
dernden Dyaden des Quadrivalents eng miteinander verbunden. Auch 
in der Prometaphase, Metaphase und sogar mittleren Anaphase II kann 
dieser Kontakt erhalten bleiben, wahrend in der spaiteren Anaphase und 
-Telophase II Falle vereinigter Chromosomen nicht mehr gesehen wurden. 
Diese Aufrechterhaltung des Kontaktes der Dyaden und schlieBlich 
noch der Chromatiden ist eine Besonderheit, die nicht generell bei Trans- 
lokationsheterozygotie ausgepragt ist, aber z. B. bei Lepidopteren vor- 
kommt (vgl. Bauer 1941). 


IV. Diskussion. 
1. Die Geschlechtschromosomen. 


Mit dem Nachweis des X,X,0O-Mechanismus bei Notodromas ist der 
2. Fall multipler Geschlechtschromosomen bei Ostracoden gefunden 
worden. Es kann demnach erwartet werden, daB bei anderen Arten 
der Cyprinae gleiche oder ahnliche Mechanismen ausgebildet sind. 
Auch verstiarkt sich der schon von BavER (1940) geiuBerte Verdacht, 
daB bei der zur Unterfamilie Candocyprinae gehérigen Art Cyclocypris 
ovum das von ScuMatz beschriebene Chromosom mit verzégerter Kon- 
traktion ein Geschlechtschromosom reprasentiert}. 

Uber die Entstehung der multiplen Geschlechtschromosomen bei 
den Ostracoden lassen die bisherigen Beobachtungen zunachst nur Ver- 
mutungen zu. Es kann sich nicht um einen auf der Grundlage reziproker 
Translokationen beruhenden ProzeB gehandelt haben, wie er bei Mantiden 
(vgl. HuaHEs-ScHRADER 1950), einigen Heuschrecken und einzelnen 
Vertretern anderer Gruppen wirksam gewesen ist. Ebensowenig laBt sich 
ein FragmentationsprozeB verantwortlich machen, wie er fiir die holo- 
kinetischen Hemipterenchromosomen zur Erklirung méglich ist (vgl. 
WuirTE 1945); denn die Ostracoden besitzen monokinetische Chromo- 
somen. 


1 Bei Cyclocypris globosa wurde inzwischen ein groBes unpaares X festgestellt; 
die Chromosomenzah! betragt n = 6 + X (O) (Dietz, unveréffentlicht). 
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Auch die Méglichkeit, daB es sich bei Notodromas um einen Fall von 
abgeleiteter Polyploidie handelt und da8 sich in der Paarung von X, 
und X, und im Auftreten der Quadrivalente alte Homologiebeziehungen 
ausdriicken, bietet keine befriedigende Lésung. Die Quadrivalente 
lassen sich ohne Bedenken als Translokationsquadrivalente deuten. 
Selbst wenn bei Tetraploidie die Homologie zwischen jeweils 2 der 
8 Autosomen infolge von Chromosomenmutationen, die die urspriing- 
lichen Homologen ungleich betroffen haben, nur noch partiell vorhanden 
ware und fir regelmaBige Chiasmenbildung die homologen Strecken zu 
kurz waren, so sollte doch mindestens im Pachytin eine Paarungskon- 
kurrenz und das Auftreten von Vierergruppen haufig zu finden sein. 
Doch lieBen sich solche nicht finden; in allen klaren Pachytaénen der 
Oocyten waren stets 10 diploide Chromosomen vorhanden. (Die Paa- 
rungsbilder, die entsprechend der Translokationsheterozygotie vereinzelt 
hatten angetroffen werden sollen, sind allerdings bisher auch noch nicht 
eindeutig festgestellt worden; doch muB ihre Haufigkeit auch wesentlich 
geringer sein als Vierergruppenbildung auf Grund von Polyploidie.) 
Wenn schlieBlich die Vereinigung von X, und X, im¢ auf ihrer Homo- 
logie beruhen sollte, so miiBten auch im 2 Anzeichen von Geschlechts- 
quadrivalenten zu sehen sein, was nie der Fall war. Noch weniger als 
auf Notodromas laBt sich die Polyploidieerklarung auf Heterocypris an- 
wenden, bei der eine haploide Fiinfer-X-Gruppe terminal einem der 
5 verschiedengroBen Bivalente ansitzt. 

Ebensowenig erklarend ist die Annahme, daB es sich zwar um diplo- 
ide Organismen handelt, bei denen jedoch die Geschlechtschromosomen 
nach und nach vermehrt worden sind. Ganz abgesehen von der Schwie- 
rigkeit, die die Zunahme einzelner Chromosomen fiir die Genbalance 
macht, sollten auch hier, wie es BAUER (1940) schon fiir Heterocypris 
angefiihrt hat, Stérungen im geordneten Paarungsverlauf erwartet 
werden. 

So bleibt einstweilen nur die Erklarung, daB es sich um eine zu- 
nehmende Einbeziehung von Autosomen in die Geschlechtschromosomen- 
gruppe handelt. Es kénnte hierfiir als Stiitze angefiihrt werden, ohne 
daf, bei der geringen Kenntnis der Zahlenverhialtnisse bei den Cyprinen 
hierauf groBer Wert zu legen ist, daB sowohl bei Notodromas wie auch bei 
Heterocypris die volle Haploidzahl 10 ist. Von diesen sind bei Noto- 
dromas noch 8, bei Heterocypris dagegen nur noch 5 als Autosomen vor- 
handen, wahrend 2, bzw. 5 bei den beiden Arten als X-Chromosomen vor- 
kommen. Es miiBte also eine schrittweise Umbalancierung des Genoms 
vor sich gegangen sein, bei der die Lebensfahigkeit der $3 bei zunehmen- 
der partieller Haploidie des Genoms erhalten bleibt. Vergleichbare Vor- 
gange haben in der Gattung Drosophila stattgefunden, wo je nach der 
Art 1, 2 oder 3 der 5 langen Schenkel im ¢ haploid sind. Die Erschei- 
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nung, daB bei Heterocypris die multiple X-Gruppe einem bestimmten 
Bivalent ansitzt, konnte dann so gedeutet werden, daB in dessen einem 
Partner bereits der erste Schritt zur Einbeziehung in die X-Gruppe er- 
folgt ist; als AbschluB dieses Prozesses wiirde dann ein Chromosomen- 
bestand von n= 4-+X,—X, erreicht werden, und man kann vermuten, 
daB die multiple X-Grappe dann wieder das gleiche Teilungsverhalten 
zeigt, wie die X,X,-Gruppe von Notodromas. In Ubereinstimmung mit 
dieser Deutung steht es, daB die Geschlechtschromosomen nicht hetero- 
chromatisch sind und daB ihre Heteropyknose, die wie bei den Heu- 
schrecken auf die mannliche Gametogenese beschrankt ist, nur eine Folge 
des Zustandes der Haploidie ist. Von wesentlicher Bedeutung fiir das 
Funktionieren des derartig zunehmend multipel werdenden Systems ist 
die Vereinigungsart in der Prophase der 1. Reifeteilung, wodurch die 
Einzelgeschlechtschromosomen zu einer bewegungsmechanischen Ein- 
heit zusammengehalten werden. DaB diese Vereinigung an oder ganz 
nahe den Kinetochoren erfolgt, zeigen beide untersuchten Arten. Wel- 
cher Art diese Vereinigung ist, kann gegenwartig nicht geklart werden. 


2. Chromosomenbewegung und Spindelbau. 


Notodromas-Spermatocyten weisen zweierlei Besonderheiten hin- 
sichtlich der Bewegungsweise der Chromosomen auf. Merkwiirdig ist 
zuniachst die Art des Transportes der Geschlechtschromosomen. Die Zu- 
ordnung der univalenten Geschlechtschromosomen zu einem der Centro- 
somen ist bereits in der Diakinese abgeschlossen, zu der Zeit naimlich, 
wo sich die Geschlechtschromosomen auBerhalb des Kernes unmittelbar 
an der Grenze einer der Centrosphiren befinden. Der Geschlechts- 
chromosomenkomplex durchwandert bei normalem Verhalten nicht die 
Spindei, sondern behalt immer die Lage direkt am Centrosom bei; das 
andere Centrosom scheint keinen EinfluB auf die Einordnung der 
Geschlechtschromosomen zu haben. 

Die sich anomal verhaltenden Geschlechtschromosomen unter- 
scheiden sich, wie im speziellen Teil beschrieben wurde, von den Ge- 
schlechtschromosomen mit normalem Verhalten in der Metaphase stets 
in zweifacher Hinsicht: in ihrer vom Pol entfernten Lage und auBer- 
dem der fehlenden Orientierung ihrer Kinetochorenabschnitte. Es ist 
méglich, daB eine falsche Lage im Prophasekern ihren rechtzeitigen An- 
schluB an ein Centrosom verhindert hat und ais Folge davon der Ge- 
schlechtschromosomenkomplex sich in der voll ausgebildeten Spindel 
nicht zu einem Pol bewegen kann. Ob eine zeitweilige relative Passivitat 
der Kinetochoren das abnormale Verhalten erklart oder ob andere 
Faktoren verantwortlich sind, la8t sich einstweilen nicht entscheiden. 
Fiir weitgehende Inaktivitaét spricht die Lage der X-Gruppe in der 
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Spindel. Waren die abnormen Fille dadurch bedingt, daB von dem 
einen Kinetochor eine Zugfaser zum einen, vom anderen Kinetochor zum 
anderen Pol verlauft, so sollten beim Einsetzen der Anaphasewanderung 
die Kinetochoren unter Nachschleppen der Schenkel zu den entgegen- 
gesetzten Polen hinbewegt und das Verbindungsstiick zu einer Briicke 
ausgezogen werden oder durchreiBen. Derartige Bilder wurden nicht 
gesehen. 

Das anaphasische Verhalten der Autosomen von Notodromas macht 
deutlich, daB8 der Spindelmechanismus sich von dem normalen unter- 
scheidet. Bei der haufigsten Form der bipolaren Mitose ist eine An- 
naherung der Chromosomen an die Pole zu beobachten, die sich auf eine 
Verkiirzung der Chromosomenfasern (Zugfasern) zurickfiihren laBt. 
Hiervon ist bisher als Ausnahme nur die 1. Reifeteilung der Spermato- 
cyten von T'amalia beschrieben worden (Ris 1943); bei dieser erfolgt die 
Trennung der Dyaden nur durch die Streckung der Spindel, wahrend 
die Chromosomenfasern ihre Linge unverandert beibehalten, sich also 
nicht verkiirzen. Bei Notodromas fehlt nun ebenfalls wie bei Tamalia, 
aber sogar in beiden Reifeteilungen, die Annaherung der Tochter- 
chromosomen an die Pole. Auch hier findet also keine Verkirzung 
der Halbspindeln statt; die Tochterchromosomen werden vielmehr 
auch nur durch eine starke Spindelstreckung voneinander entfernt. 
In der Art der Spindelstreckung unterscheidet sich aber Notodromas 
von Yamalia. In der 1. Reifeteilung von Tamalia sieht Ris nur 
Chromosomenfasern. In der Anaphase ist zwischen den Dyaden- 
platten kein faseriger Spindelteil zu sehen; er gibt vielmehr an, daB 
zwischen die Tochterplatten Cytoplasmagranula eindringen k6nnen, 
die sich dort ungerichtet bewegen, und daB dieser Teil also weniger 
viscés ist. AuBerdem konnte Ris (1942) — zum Unterschied von 
den bekannten Resultaten Bi&LARs an Heuschreckenspermatocyten — 
in hypertonischer Lésung bei anaphasischen Zellen niemals eine 
Streckung des Spindelmittelteils zwischen den Dyadeplatten erhalten. 
Er schlieBt daraus auf das Fehlen durchgehender Fasern und besonders 
eines im Spindelmittelteil ausgebildeten Stemmké6rpers. (Worauf in 
seinem Fall die Spindelstreckung und damit der Anaphasemechanismus 
beruht, bleibt unklar.) 

Bei Notodromas aber weisen alle im speziellen Teil angefiihrten Beob- 
achtungen darauf.hin, daB der resistente Spindelteil die Zone zwischen 
den Tochterplatten ist. Die Halbspindeln dagegen werden schon vor 
der Telophase in ihrer Struktur undeutlich, sind in der Anaphase ver- 
biegbar und kénnen sogar abgerissen werden. Es la6t sich der Schlu8 
nicht umgehen, daB bei Notodromas eine Spindelstruktur ausgehildet 
ist, die der von B#LAR in seiner Stemmkérperhypothese postulierten 
mindestens sehr ahnlich ist. Im einzelnen mu8 man sich die Entstehung 
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des stark faserigen Spindelmittelteils wohl als Ausbildung von inter- 
zonalen Faserbiindeln von Spindelfasercharakter zwischen den aus- 
einanderweichenden Tochterchromosomen vorstellen. Der experimen- 
telle Beweis dieser Folgerung und die notwendige polarisationsoptische 
Analyse sollen in einer spateren Untersuchung gebracht werden. 


Zusammenfassung. 

1. Die haploide Chromosomenzahl von Notodromas monacha betragt 
n=8-+ X,X, bzw. n=8 bei mannlicher Heterogametie. Alle Chromo- 
somen sind telokinetisch und von wenig verschiedener GréBe. 

2. Wahrend des Wachstumsstadiums sind die Geschlechtschromo- 
somen in den Spermatocyten heteropyknotisch; in den Oocyten bilden 
sie 2 normale Bivalente. 

3. Die Geschlechtschromosomen der Spermatocyten vereinigen sich 
in der Pradiakinese mit ihren kinetochorennahen Enden, treten ver- 
friiht in der Nahe eines Centrosoms aus dem Kern aus, legen sich dem 
Centrosom an und werden wihrend des Spindelaufbaues unter Bei- 
behaltung ihrer centrosomennahen Lage passiv von den in der Spindel- 
mitte liegenden Bivalenten entfernt. 

4. Gelegentlich geraten die Geschlechtschromosomen in den aqua- 
torialen Spindelbereich und bleiben dann wahrend der Anaphase liegen. 

5. In der Population fanden sich Individuen, bei denen ein, selten 
zwei quadrivalente Autosomenverbinde auftraten. Diese lassen sich als 
durch Translokationsheterozygotie bedingt interpretieren. 

6. In beiden Reifeteilungen im Mannchen geht die Anaphase der 
Autosomen ohne Verkiirzung der Halbspindeln vor sich. Die Faser- 
struktur ist am deutlichsten im Spindelmittelteil zwischen den Tochter- 
platten ausgebildet, der auch mechanischer Beanspruchung gegeniiber 
resistenter ist als die anaphasischen Halbspindeln und einem Stemm- 
kérper vergleichbar ist. 

7. Die Entstehung der multiplen Geschlechtschromosomenmechanis- 
men bei den Cyprinen beruht wahrscheinlich auf der Umwandlung von 
Autosomen in X-Chromosomen unter Verlust der homologen Partner. 
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I. Einleitung. 

Unter den zahlreichen tierischen Arten, welche eine numerische 
Variation der chromosomalen Merkmale auszeichnet, kommt den wenigen 
Fallen mit intraspezifisch diskret verschiedenen Chromosomenzahl- 
formen eine besondere Bedeutung zu. Geographisch getrennte Formen 
mit verschiedenen Chromosomenzahlen reprasentieren ein Artbildungs- 
muster einer polytypischen Art. Da das chromosomale Variations- 
system einer Art. verschiedenwertige Komponenten in bezug auf eine 


* Herrn Prof. Dr. F. BaLtzer (Universitat Bern) zum 70. Geburtstag gewidmet. 
** Mit Unterstiitzung durch die JANGGEN-POuN-Stiftung St. Gallen und die 
Eidgenéssische Kommission fiir die Biologische Station in Roscoff. 
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reproduktive Isolation umfassen kann, wird die systematische und 
evolutive Wertigkeit solcher Formen keineswegs durch das AusmafB 
ihrer numerischen Unterschiede festgelegt. Die Kenntnis der Be- 
ziehungen zwischen den entsprechenden verschiedenen Chromosomen- 
sitzen ist deshalb in jedem speziellen Fall Voraussetzung fiir eine 
Diskussion der bestimmenden Faktoren. 

Bei Gryllotalpa gryllotalpa (Kusuntr 1952 u.a.; Ubersicht bei 
WuirtE 1951c) bestehen mehrere, ihrer cytogenetischen Beziehung nach 
ungeklirte Chromosomenzahlformen in geographisch getrennten Arealen. 
Der beim marinen Prosobranchier Purpura lapillus festgestellte intra- 
spezifische Dimorphismus der Chromosomenzahlen (N = 13 und N = 18; 
StTa1GER 1950a) weicht von Gryllotalpa insofern ab, als die riumliche 
Sonderung der beiden Formen bestenfalls als eine ,,mikrogeographische* 
(Mayr 1947) bezeichnet werden kann. Damit sind fiir die Analyse des 
cytogenetischen Zusammenhanges giinstigere Voraussetzungen gegeben. 

Genetische Differenzierungen sind bei marinen Tieren nur in sehr 
wenigen Fallen bekannt; morphologische Variationen mariner Formen 
werden vorwiegend als phinotypische Reaktionen auf lokal verschiedene 
Umweltbedingungen angesprochen und anderseits die offensichtliche 
Seltenheit polytypischer mariner Arten auf eine relative zeitliche Stabili- 
tit des marinen Milieus zuriickgefiihrt (Mayr 1942). Bei Arten des 
marinen Litorals der Gezeitenzone mit ihrer rhythmischen Immersion 
und Emersion sind Annahmen dieser Art unbegriindet. Das marine lito- 
rale Biotop ist in horizontaler und vertikaler Richtung reich gegliedert ; 
ein augenfalliger Effekt dieser dkologischen Differenzierung ist die 
vertikale Zonierung der Tier- und Pflanzengemeinschaften an einer 
Kiiste mit starker Ebbe-Flut-Differenz. Bei einer 6kologisch intoleranten 
Art der Gezeitenzone mit nicht-pelagischem Entwicklungsmodus be- 
steht deshalb eine Tendenz zur Bildung mehr oder weniger abgeschlosse- 
ner Isolate, wodurch geeignete Voraussetzungen zu intraspezifischen 
Differenzierungen auf genetischer Basis geschaffen werden. Die vor- 
liegende Untersuchung iiber Purpura lapillus wurde unter diesen 
Gesichtspunkten durchgefiihrt. 

Der Leitung und dem Personal der Biologischen Station in Roscoff bin ich 
fiir Hilfe und fiir die Unterstiitzung durch die Hilfsmittel der Station wahrend 
meines dortigen Aufenthaltes zu bestem Dank verpflichtet. Herrn Prof. Dr. 
H. Baver danke ich herzlich fiir die Aufnahme als Gast in seiner Abteilung im 
Max-Planck-Institut fiir Meeresbiologie in Wilhelmshaven. 


Das Untersuchungsmaterial. 
Purpura lapillus (L.)! (Prosobranchia, Stenoglossa, Muricacea, Purpuridae) 
ist eine charakteristische Litoralform der europadischen und amerikanischen Kiisten 
1 Die Art wird auch in der malakologischen Literatur mit verschiedenen Namen 
belegt: Purpura lapillus (L.), Nucella lapillus (L.), Thais lapillus (L.). 
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des nérdlichen Atlantik. Ihr Verbreitungsgebiet (Cooke 1895, Moore 1936) wird 
annahernd durch die —1° C-Winterisotherme und die 19° C-Sommerisotherme 
begrenzt (in Europa: Nowaja Semlja bis Portugal). Die Art ist lediglich an felsigen 
Kiisten anzutreffen. In der Gezeitenzone bewohnt Purpura das im Rhythmus 
der Gezeiten zeitweilig trocken liegende Niveau der Braunalgen Fucus vesiculosus 
und Ascephyllum nodosum. An verschiedenen Lokalitaten der Gezeitenzone mit 
ihren extrem variabeln dkologischen Bedingungen sind stark verschiedene Popula- 
tionsdichten anzutreffen; einzelne Kolonien kénnen durch unbesiedelbare Gebiete 
(Sand, Schlamm, tiefliegende Regionen) mehr oder weniger vollstandig isoliert sein. 
Die lokalen und auch zeitlichen Schwankungen der Populationsdichte sind in 
erster Linie abhingig vom Nahrungsreichtum der betreffenden Lokalitaten (F1- 
SCHER-PIETTE 1935). Wie alle Stenoglossen ist Purpura carnivor; als Futtertiere 
kommen — je nach dem Charakter der Lokalitat — Mytilus edulis, Balanus 
balanoides, Chthal s stellatus, die Littorina- und Gibbula-Arten und Patella 
vulgata in Betracht. — Fiir Purpura ist eine groBe Variabilitat der Erscheinungs- 
form (GréBe, Form, Skulptur, Farbung und Zeichnung der Schale) kennzeichnend. 
Deren Bedeutung ist nicht mit Sicherheit bekannt; AcERsBorG (1929), CooKE 
(1895), Dax (1916) u. a. setzen sie in Beziehung zu Verschiedenheiten des Habitats 
und der entsprechenden ékologischen Bedingungen, wahrend Moore (1936) in 
statistischen Untersuchungen keine Korrelation zwischen Schalenmerkmalen und 
Charakter des Habitats findet (vgl. S. 468 und FuBnote S. 469). 

Purpura lapillus ist durch Embryonalentwicklung mit Nahreiern gekenn- 
zeichnet!. Die Laiche (ANKEL 1936) enthalten je Eikapsel mehrere hundert Eier, 
wovon lediglich etwa 3% die Entwicklung vollenden. Die Nahreierelimination 
ist wie bei andern Stenoglossenarten gestuft (STaicER 1950b, 1951). Die Mehr- 
zahl der Eier (etwa 90%) stellt die Entwicklung im Zustand der Diakinese ein; 
die restlichen 10% vollenden die Reifeteilungen, arretieren teils vor der Furchung, 
teils in vorgeschrittenen Furchungsstadien (etwa 7%) oder bilden die entwicklungs- 
fahigen Embryonen (um 3%). Bedeutungsvoll fiir die Biologie der Art ist die 
Tatsache, daB die gesamte Entwicklung bis zum Juvenilstadium im Innern der 
Eikapsel durchlaufen wird. Das Fehlen eines pelagischen Larvenstadiums be- 
giinstigt die Bildung abgeschlossener Populationen in mikrogeographischen Be- 
reichen. 

Das Untersuchungsgebiet. Die Untersuchungen wurden in der Region von 
Roscoff (Nordkiiste der Bretagne, Abb. 21) unternommen und in der dortigen 
Biologischen Station durchgefiihrt. Eine Karte des engeren Untersuchungsgebietes 
(Abb. 22) und eine Liste der gepriiften Lokalitaten (Tabelle 11) werden mit der 
Darstellung der Verbreitung der beiden numerischen Formen wiedergegeben. In 
der naheren Umgebung von Roscoff gelangten 41 Lokalitaten zur Untersuchung; 
einige der Populationen wurden mit gréBeren Individuenzahlen zu statistischen 
Zwecken beriicksichtigt. Ferner wurden einige zusatzliche Lokalitaéten in der 
weiteren Umgebung gepriift (Abb. 21). Von den insgesamt 48 Fundorten konnten 
646 Individuen in bezug auf ihre chromosomale Konstitution untersucht werden. 





Technik. 


Eine exakte Chromosomenanalyse gestattet einzig das Prometaphasestadium 
der zur Reifung gelangenden Eier, wodurch das Vorgehen bei der Praparation 


1 PortTMANNS Darstellung (1930) des Nahreierprozesses von Purpura lapillus 
ist in zahlreichen Punkten unrichtig. Der Annahme einer atypischen Befruchtung 
und der Bildung einer ,,Pseudozygote‘‘ fehlt jede Begriindung. AuBerdem sind 
die Zeitangaben zum Entwicklungsverlauf irrtiimlich. 
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bestimmt wird. Die Eikapseln wurden bei Niederwasser an den betreffenden 
Lokalitéten von laichenden Weibchen (im Moment der Ablage der Kapsel) ge- 
sammelt und entweder an Ort und Stelle oder im Labor prapariert. Die Fixierung 
muB8 zwischen 2 und 4 Std nach dem Einsammeln erfolgen; die Wartezeiten vari- 
ieren je nach dem numerischen Typ und dem Zustand der Eikapsel. im Moment 
des Sammelns. Zur Praparation wurde das bereits bei andern Prosobranchiern 
(StaicER 1951) bewahrte Vorgehen angewandt: Aufschneiden der Eikapseln und 
Auswaschen der Eier in filtriertem Seewasser, Fixierung in einem Glastubus in 
Alkohol-Eisessig 2,5:1 mit mehrmaligem Wechseln der Fixierungsfliissigkeit, 
Farbung mit Orcein 1% in Essigsiure 45%. Der Ersatz des Alkohol-Eisessig 
durch die Orceinlésung wird 3 bis maximal 48 Std nach Fixation vorgenommen; 
langer dauernde Fixierung oder Konservierung der Eier hartet den Dotter und 
beeintrachtigt dadurch die Praparierbarkeit. Die Praparate wurden auf Eiweib- 
objekttragern hergestellt. Zur Herstellung von Dauerpraparaten eignet sich die 
Methode der Siliconierung der Deckglaser. — Zeichnungen mit Zeiss-Apochromat 
90 x N. Ap. 1,32 oder Zeiss-Achromat 100 x N. Ap. 1,30, Kompensationsokular 15 x 
und Zeichenapparat OPL; Mikrophotographien mit Exakta-Varex auf Kodak- 
Microfile. — Da die GréBe der Prometaphasen interindividuell stark variieren 
kann, wurden bei der Reproduktion verschiedene VerkleinerungsmaBstabe an- 
gewandt. 
II. Die Cytologie der weiblichen Meiose. 
A. Cytologie der reinen Formen. 

Fiir die weibliche Meiose beider Chromosomenzahlformen von Pur- 
pura ist eine Prometaphase mit starker Streckung der Chromosomen 
charakteristisch. Die Prometaphasestreckung findet sich in verschieden 
starkem Grad in den Eiern aller bisher untersuchten stenoglossen 
Prosobranchier vor. Bei Purpura ist sie am ausgepragtesten; gestreckte 
Bivalente kénnen hier eine Lange von 90 erreichen. 

Der Ubergang zur Prometaphase erfolgt aus einem Diakinesestadium 
ohne typische Auspragung. Die friiheste Phase zeigt die noch asymme- 
trisch ausgebildete, gekriimmte Spindel der Kerneréffnung. Hier ist 
die fiir verschiedene Chromosomen asynchron erfolgende Streckung 
besonders deutlich. Die friihe Prometaphase kennzeichnet ferner eine 
gekrimmte, der bauchigen Spindelform entsprechende Gestalt der 
Bivalenten (Tafel 1, Abb. 1). In der mittleren Prometaphase ist die 
Spindel symmetrisch geworden, bedeutend schlanker und langgezogen ; 
die Chromosomenstreckung hat ihr Maximum erreicht, gleichzeitig ist 
ihre Asynchronie mehr oder weniger vollstandig ausgeglichen worden 
(Abb. 1 und 3). Fiir die Wirkung der Streckung ist der mechanische 
Widerstand der Chromosomen mafgebend. Zu gréBter Lange gelangen 
daher einarmig chiasmagebundene Bivalente mit terminaler Lage des 
Chiasmas und langem Paarungsarm, wahrend Ringbivalente durch- 
schnittlich geringere Dimensionen erreichen. — Beim Ubergang zur 
Metaphase wird die Streckung weitgehend riickgebildet, gleichzeitig 
erfolgt die aquatoriale Einordnung der Chromosomenfiguren (Abb. 2 
und 4). Die Riickbildung der Streckung ist jedoch unterschiedlich 
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fiir verschiedene Bivalente; bei einarmiger Chiasmabindung kénnen sie 
auch in spiter Metaphase noch weit aus der Aquatorialebene heraus- 
ragen. Das Ma der aquatorialen Einordnung zeigt ebenfalls eine 


gewisse Variabilitat. 

Im Verlauf der Prometaphase nimmt 
der Nukleinisationsgrad der Chromosomen 
zu. Die starkere Kondensation auBert sich 
in starkerer Farbbarkeit und regelmaBige- 
ren Konturen der Chromosomen; ferner 
wird die in friiheren Stadien oft erhebliche 
Asymmetrie der Streckung der beiden Ele- 
mente eines Bivalents ausgeglichen. Die 
zahlreichen sekundiren Assoziationen des 
Prometaphasebeginnes werden im Verlauf 
der Streckung weitgehend gelést. 

Der Vergleich der 13- und der 18- 
Chromosomenform zeigt in der Prometa- 
phase der letzteren eine durchschnittlich 
groBere Lange der Bivalenten. Der Grund 
dafiir besteht in der bereits (STaIGER 1950 a) 
hervorgehobenen Tatsache, daB bei der 
Form mit 13 Chromosomen die metazentri- 
schen Elemente iiberwiegen, wahrend die 
18-Chromosomenform zahlreiche akro- 
zentrische Chromosomen und solche mit 
extrem subterminaler Centromerenlage 
besitzt. Der relativ groBeren Hiaufigkeit 
von zweiarmig chiasmagebundenen (ring- 
foérmigen) Bivalenten entsprichteine durch- 
schnittlich geringere Streckung bei der 
13-Chromosomenform. Der  Prometa- 
phaseprozeB nimmt bei beiden Formen 
im Prinzip denselben Verlauf. 
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Abb. 1. Form 13, friihe bis mittlere 


Prometaphase ; m-Bivalent: unten 
Mitte. 1800 x. 


An Hand seiner Struktur ist regelmaBig ein kleines Bivalent (als 
,m-Bivalent bezeichnet) zu identifizieren, das in den beiden numeri- 
schen Formen offenbar iibereinstimmt. Es handelt sich um das kleinste, 
aus metazentrischen Chromosomen aufgebaute Element der Prometa- 
phase. Das einzige Chiasma liegt in der Mehrzahl der Fille in einem 
schwacher nukleinisierten Arm, dessen Chromatiden deutlich ausein- 
anderklaffen oder getrennt parallellaufen; die schwache Kondensation 
bedingt eine relativ starke Streckung und eine meist unregelmaBige 
Kontur des chiasmagebundenen Armes (Abb. 1—4; Tafel 1, Abb. 1, 


3 und 9). Der zweite Arm zeigt normalen Nukieinisationsgrad. Das 
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Abb. 2. Form 13, spite Metaphase; m-Bivalent: 2. von links. 2150 x. 
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Abb. 3. Form 18, mittlere Prometaphase; die beiden Bivalenten aus subtelozentrischen 
Chromosomen: 1. von links und 3. von rechts; m-Bivalent: 6. von rechts. 2250 x. 


m-Bivalent ist in allen Individuen beider Formen wiederzufinden, wenn 
auch nicht in jeder Prometaphase eindeutig zuerkennen.— Die Variabilitat 
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der Chiasmalage und des prometaphasischen Streckungsgrades ge- 
statten weder innerhalb einer numerischen Form, noch zwischen den 
beiden Formen weitere sichere Bivalentidentifikationen. 

AuBer der Prometaphase lassen in geringerem MaBe die weiblichen 
Pronuclei unbesamter und die Reifung vollendender Nahreier einen 
Vergleich der beiden Chromosomensitze zu (Abb. 5 und 6). Die Nahr- 
eierpronuclei der 18-Chromosomenform weisen einige Chromosomen mit 
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Abb. 4. Form 18, spate Prometaphase — friihe Metaphase; m-Bivalent: 2. von links. 2250 x . 


Abb. 1—4. Die Prometaphasen der beiden reinen Chr hiformen von Purpura 
lapillus. 





auBerst kleinem zweitem Arm auf, welche der Form 13 fehlen (Sta1cER 
1950a). Zwei dieser Elemente sind von einem dritten etwas verschieden 
in bezug auf die Masse des kleinen Armes (Abb. 6). In den Prometa- 
phasen mit 18 Bivalenten kénnen die den ersteren beiden Chromosomen 
entsprechenden bivalenten Konfigurationen in der Regel erkannt, jedoch 
nicht voneinander unterschieden werden. Sie sind einarmig chiasma- 
gebunden und zeigen an Stelle des zweiten freien Armes héchstens 
ein sehr leichtes Divergieren der beiden Chromatiden an den Centro- 
meren. Wie der Vergleich der Abb. 1 und 3 deutlich zeigt, fehlen diese 
beiden Bivalenten den Prometaphasen mit 13 Chromosomenfiguren. 
Der Hinweis auf diesen Unterschied ist notwendig, da er bei der weiteren 
Chromosomenanalyse von Bedeutung sein wird (S. 431 und 441). 

Die erwahnten Ubereinstimmungen und Unterschiede sind die 
einzigen gesicherten Befunde, die sich aus dem direkten Vergleich 
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Abb. 6. 


Abb. 5 u. 6. Chromosomen der weiblichen Pronuclei in unbesamten Niahreiern nach 

metaphasischer Kondensation. — Abb. 5. Form 13. — Abb. 6. Form 18; die beiden sub- 

telozentrischen Chromosomen oben rechts, das dritte (mit etwas gréBerem zweitem Arm) 
unten rechts. — 1800 x. 


der Chromosomenbilder der beiden numerischen Formen ergeben. Diplo- 
tén- und Diakinesestadien sowie Furchungsmetaphasen sind schwer 
zuganglich und liefern keinen weiteren AufschluB. 
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B. Cytologie der heterogenen Individuen. 
1. Vorkommen und Bau von trivalenten Konfigurationen. 

Mehrere Purpura-Populationen des Untersuchungsgebietes zeigen 
in zahlreichen Individuen spezifische trivalente Chromosomenkonfigu- 
rationen in der Prometaphase der weiblichen Meiose (Abb. 7—11). 
Trivalente dieser Art entstehen durch Paarung der beiden Arme eines 
metazentrischen Chromosoms mit je einem akrozentrischen Element. 
Sie sind in Individuen von Populationen beider numerischer Formen 
anzutreffen. Zahlreiche Tiere weisen in ihrer Meiose gleichzeitig mehrere 
Trivalente auf; deren Zahl ist konstant in verschiedenen Prometaphasen 
desselben Individuums (z. B. in den von demselben Individuum stammen- 
den Prometaphasen Abb. 10, 11 und Tafel 1, Abb. 7 und 8). Die triva- 
lenten Konfigurationen der Meiose zeigen eine Heterozygotie der be- 
treffenden weiblichen Individuen fiir die an ihrem Aufbau beteiligten 
verschiedenen Formen der Chromosomen an. In Populationen beider 
numerischer Formen kénnen somit einige Chromosomen der entsprechen- 
den Siatze als metazentrische Elemente und als Paare akrozentrischer 
Chromosomen koexistieren. 

Der Bau der verschiedenen Trivalenten ist im wesentlichen derselbe. 
Die Arme des metazentrischen Chromosoms sind durch vorwiegend 
terminale, seltener interstitielle Chiasmata mit den akrozentrischen 
Elementen verbunden. Die letzteren besitzen einen freien zweiten Arm 
von verschiedener GréBe, der immer chiasmafrei bleibt und deshalb 
in der Prometaphase keine Streckung eingeht. 

Da ein Trivalent 3 voneinander unabhangige kinetische Einheiten 
besitzt, sind 2 Méglichkeiten der Metaphaseorientierung realisierbar. 
Im hiaufigeren Normalfall werden die 3 Centromeren alternierend polari- 
siert; die Anaphase vereinigt sodann die beiden akrozentrischen Chromo- 
somen im einen und das metazentrische Chromosom im andern Pol 
(Disjunction). Im seltener verwirklichten 2. Fall erfolgt Koorientierung 
des metazentrischen und eines der akrozentrischen Elemente (Abb. 9), 
was zu einer unrichtigen Verteilung des Chromosomenbestandes fiihrt 
(Non-Disjunction). In verschiedenen Prometaphasen desselben Indi- 
viduums sind beide Orientierungsmodi anzutreffen (S. 443). Bei Disjunc- 
tion wie auch bei Non-Disjunction kénnen in friher bis mittlerer 
Prometaphase die beiden Schenkel der trivalenten Konfiguration ver- 
schieden starken Streckungsgrad aufweisen. 


2. Zahl und Individualisation der Trivalenten. 
Die Kenntnis der Zahl der Trivalenten und der in den heterozygoten 
Prometaphasen verbleibenden Bivalenten (numerische Konstitutionen) 
ergibt Aufschlu8 iiber die Art der cytologischen und genetischen 
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Beziehung zwischen den beiden Chromosomenzahlformen von Purpura. 
Auf Grund verschiedener Kriterien la8t sich eine Gruppe von 5 ,,nor- 
malen Trivalenten“ abgrenzen. Ihre sachlich bedingte Finfzahl kann 
zwanglos mit dem numerischen Dimorphismus in Zusammenhang ge- 
bracht werden. Drei weitere Elemente von verschiedenartiger Be- 
deutung werden diesen als ,,abweichende Trivalente“ angeschlossen. 
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Abb. 7. Einfach heterozygote Prometa- Abb. 8. Doppelt heterozygote Prometaphase 


phase aus einer Kolonie vom Typ 18 

(Lédanet), mit 15 Bivalenten und 1 Tri- 

valent, 15(2) + 1(3). Trivalent: IV (linke 
HAalfte des Bildes). 1700 x. 


aus einer Kolonie vom Typ 13 (Bloscon), mit 

11 Bivalenten und 2 Trivalenten, 11(2) + 2(3). 

Trivalente: V (oben mitte), IV (rechts auBen). 
2400 x. 


Deren Zahl ist nicht begrenzt; sie wird sich bei Untersuchung eines 
groBeren Materials erhéhen lassen. Die normalen Trivalenten und zum 
Teil auch die abweichenden Konfigurationen sind individualisierbar 
auf Grund morphologischer Merkmale. 


Bezeichnungen. Zur Kennzeichnung der 5 normalen Trivalenten werden die 
Symbole I, IT, II, IV und V verwendet. Ferner werden folgende Chromosomen- 
bezeichnungen eingefiihrt: M fiir die metazentrischen Chromosomen, A fiir die 
entsprechenden akrozentrischen Elemente. Die Zugehérigkeit zu einem der 5 Triva- 
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lenten wird durch einen entsprechenden Index angegeben, z. B. Mry = meta- 
zentrisches Chromosom des Trivalents IV; Chro' Ary = die ent- 
sprechenden akrozentrischen Chromosomen von Trivalent IV. Durch die triva- 
lenten Figuren werden 5 AM-Chromosomengruppen bestimmt, welche ebenfalls mit 
den Symbolen I bis V gekennzeichnet werden. Die Bezeichnungen A und M 
gelten einzig fiir die 5 trivalentbildenden Chromosomen, nicht aber fiir die ver- 
bleibenden meta- oder akrozentrischen Chromosomen, welche auBerhalb des 
numerischen Dimorphismus stehen und nur in seltenen Ausnahmefiallen Trivalente 
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Abb. 9. Doppelt heterozygote Prometaphase, Typ 18 (Ile de Siec), 14(2) + 2(3). Triva- 
lente: III (6. Figur von links) in Non-Disjunction, mit terminalen Chiasmata und ver- 
schieden stark gestreckten Schenkeln; I (7. Figur von rechts) in Disjunction, mit inter- 
stitiellen Chiasmata. Das 5. Bivalent von rechts ist asymmetrisch und ungleich. — 1800 x. 


bilden kénnen. — In der formelmaBigen Darstellung der numerischen chromoso- 
malen Konstitutionen werden die Symbole (2) fiir Bivalente, (3) fiir Trivalente 
beniitzt; eine vorangesetzte Zahl bezeichnet die in der Prometaphase vorhandene 
Anzahl der betreffenden Konfigurationsart. Das Symbol (3) gilt fiir simtliche 
aufgefundenen Trivalenten, unabhangig von ihrer Bedeutung. — Die Bezeich- 
nungen ,,Form 13‘‘ und ,,Form 18‘* werden ausschlieBlich fiir die homozygoten 
Individuen und die entsprechenden homogenen Populationen verwendet. Fiir 
heterogene Populationen und Individuen gelten die Bezeichnungen ,,7yp 13“ 
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und ,,7 yp 18°‘; der Begriff ,,.Typ‘‘ wird so gefaBt, daB er die reinen Formen als 
Grenzfalle mit einschlieBt. 

In der folgenden Darstellung wird die Herkunft der behandelten Individuen 
mit den Namen der betreffenden Fundorte angegeben. Die Lage der Fundorte 
ist in Abb. 22 und in Tabelle 11 eingetragen. Sie wird erst bei der Darstellung 
des Verbreitungssystems der numerischen Formen von Bedeutung sein. 
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Abb. 10. Fiinffach heterozygote Prometaphase, Typ 18 (Pen Lann), 8(2) + 5(3). Triva- 

lente, von Jinks nach rechts: I, III (links auBen), V (unten Mitte), IV, II (rechts). Die 

8 Bivalenten mit deutlichen freien zweiten Armen oder beidarmig chiasmagebunden; das 
langste Bivalent ist asymmetrisch und ungleich. — 2100. 


Die finf normalen Trivalenten. 

Die 5 normalen Trivalenten sind individualisierbar und in ver- 
schiedenen Individuen in verschiedenen Kombinationen wiederzufinden. 
Thren Vergleich erméglichen die fiinffach heterozygoten Tiere (Abb. 10 
und 11 und Tafel 1, Abb. 7), welche zugleich den maximalen Grad 
der Heterozygotie reprisentieren. Zur Individualisation dienen 3 Krite- 
rien: absolute GréBe der Konfiguration, GréBe der freien Arme der 
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A-Chromosomen, und relative Lange der beiden Schenkel der Figur 
(letzteres bei Disjunction und iibereinstimmendem Streckungsgrad). 
Auf Grund des GréBenmerkmals lassen sich unterscheiden: das kleine 
Trivalent V, 2 Konfigurationen mittlerer GréBe I und II, und die beiden 
groBen Trivalenten III und IV (Abb. 10 und 11). 

Trivalent V ist durch seine Kleinheit eindeutig charakterisiert. 
Das eine der beiden Ay-Chromosomen kennzeichnet ein massiger freier 
zweiter Arm, welcher dem deutlich kiirzeren Schenkel der Figur auf- 
sitzt; dieses Element ist mit dem kiirzeren Arm des My-Chromosoms 
gepaart. Dem verbleibenden Ay-Chromosom fehlt ein sichtbarer 
zweiter Arm; seine Chromatiden laufen am Spindelansatz parallel aus 
oder divergieren in geringem MaBe. 

Das Trivalent III ist ahnlich gebaut, jedoch bedeutend gréBer als V. 
Wie beim letzteren besitzt das eine Aj;;-Chromosom einen massigen 
freien Arm, wahrend das zweite A,;;-Element einarmig erscheint und 
dieselbe Struktur besitzt wie das entsprechende Ay-Chromosom. Beide 
Schenkel von Trivalent III sind annahernd gleichlang (in Abb. 10 ist 
' die Schenkellange durch ungleiche Streckung etwas modifiziert). Das 
zweiarmige A;;;-Chromosom ist vor allen anderen A-Elementen dadurch 
gekennzeichnet, daB es in heterozygoter Kombination relativ haufig 
Paarungsausfall erleidet (Tafel 1, Abb. 6). In solchen Fallen entsteht 
ein stark ungleiches Mj,;/A;;;-Bivalent und ein Aj,;-Univalent in der 
Prometaphase. Die trivalente Konfiguration zeigt tiberwiegend die 
extrem terminale Bindung des betreffenden A;;;-Chromosoms mit lang 
ausgezogenem Chiasma (Abb. 9, 10 und 11, Tafel 1, Abb.7 und 8), 
was wie der Paarungsausfall auf eine Reduktion der Paarungsintensitat 
hinweist. — Aus den Abb. 10 und 11 ist ersichtlich, daB die neben den 
5 trivalenten Konfigurationen verbleibenden 8 Bivalenten entweder beid- 
armig chiasmagebunden sind oder aber deutliche zweite Arme aufweisen. 
Daraus geht hervor, daB die beiden S. 425 erwahnten extrem subtelo- 
zentrischen Chromosomen am Aufbau der Trivalenten III und V teil- 
nehmen und in den gleich strukturierten A-Chromosomen vorliegen. 
Die homozygote Prometaphase der 18-Chromosomenform (Abb. 3) zeigt 
somit die aus diesen A,,;- und Ay-Chromosomen gebildeten Bivalenten. 

Trivalent IV 148t sich von der gleichgroBen Konfiguration III an 
Hand der beiden freien Arme der A;y-Chromosomen unterscheiden. 
Der gréBere, ,,armférmige“ ist der gr6Bte freie Arm aller 10 A-Chromo- 
somen. Der kleinere, dessen Vorhandensein zugleich IV von III unter- 
scheidet, weist dieselbe GroéBe auf wie der kleinere freie Arm von 
Trivalent I. 

Schwieriger zu kennzeichnen sind die Trivalenten I und II. Da 
beide von annahernd gleicher GréBe sind, lassen sich einzig die freien 
Arme verwenden. Bei beiden sind die freien Arme der A-Chromosomen 
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ungleich groB; bei II sind beide gréBer als die entsprechenden von I. 
Die Individualisation wird in mehrfach heterozygoten Prometaphasen 
durch die annahernde Gleichheit der kleineren zweiten Arme der Triva- 
lenten I und IV und der gréBeren von II und III erleichtert. 
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Abb. 11. Fiinffach heterozygote Prometaphase (dasselbe Individuum wie Abb. 10). Triva- 
lente links: III; rechts oben, von links nach rechts: I (mit interstitiellen Chiasmata), 
IV, II; unten: V. — 1950 x. 

Die Baumerkmale der Trivalenten sind, abgesehen von den durch 
verschiedenen Streckungsgrad und verschiedene Lage der Chiasmata 
bedingten Variationen, bemerkenswert stabil. Bei Beriicksichtigung 
méglichst zahlreicher Prometaphasen desselben Individuums 1aBt sich 
dessen heterozygote Konstitution in der Regel eindeutig bestimmen. 

Die Finfzahl der Trivalenten ergibt sich aus verschiedenen Um- 
stinden. Der maximale Grad fiinffacher Heterozygotie ist in 269 hetero- 
zygoten Individuen nie iiberschritten worden. Die 4 beobachteten 
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fiinffach heterozygoten Tiere zeigten jeweils simtliche 5 Konfigurationen 
mit ihren typischen Eigenschaften. Die Ergebnisse an den numerischen 
Konstitutionen (S. 437) stehen mit der Fiinfzahl ebenfalls in Einklang. 
Mit Ausnahme der noch zu besprechenden abweichenden Trivalenten, 
welche ihre spezielle Erklarung finden, wurden keine Konfigurationen mit 
andern morphologischen Merkmalskombinationen aufgefunden. In der 
untersuchten Region ist die Fiinfzahl der normalen Trivalenten gesichert. 

AuBer der Bestimmung der individuellen Konstitutionen gestatten 
die Individualisationsmerkmale den Vergleich der in Populationen ent- 
gegengesetzter Typen auftretenden Trivalenten. Es ergibt sich dabei 
eine vollkommene Ubereinstimmung der morphologischen und cyto- 
logischen Merkmale aller Trivalenten in Kolonien beider numerischer 
Typen. Die abweichende GréBe von Trivalent V, verbunden mit den 
entsprechenden Baumerkmalen der A-Chromosomen, gilt fir Typ 18 
(Abb. 10, 11 und 17) wie fir Typ 13 (Abb. 8 und Tafel 1, Abb. 3 und 9). 
Dasselbe trifft zu fiir die Konfigurationen I und II gegeniiber III 
und IV (Abb. 10, 11, 15 und 16). In Populationen beider Typen besitzt 
das eine A;;-Chromosom die Tendenz zu Paarungsausfall und in der 
trivalenten Konfiguration die charakteristische extrem terminale Bin- 
dung an My. 

Aus der morphologischen Ubereinstimmung ergibt sich die Identitat 
der 5 normalen Trivalenten in Populationen verschiedener numerischer 
Typen. Damit ist gleichzeitig die Homologie der an ihrem Aufbau 
beteiligten Chromosomen in den beiden Typen gesichert. 

Die Befunde iiber die normalen Trivalenten stellen den Zusammen- 
hang der beiden Formen von Purpura klar. Der numerische Dimorphis- 
mus geht auf eine Beziehung zwischen verschiedenen Chromosomentypen 
nach der Art der Regel von RoBERTsON zuriick (vgl. S. 445). 


Die abweichenden Trivalenten. 

Wiahrend die normalen Trivalenten eine einheitliche Gruppe von 
gegebener Bedeutung darstellen, sind die 3 beobachteten abweichenden 
Trivalenten uneinheitlich; eine Beziehung zum numerischen Dimorphis- 
mus besteht héchstens indirekt. 

1. In der Meiose zahlreicher Individuen der Fundorte Bloscon und 
Trésol (Typ 13) wurde ein Trivalent (Symbol: L) aufgefunden, dessen 
eines akrozentrisches Element einen auBerordentlich langen freien Arm 
aufweist (Abb. 12a und b). Der zugehérige Paarungsarm ist bedeutend 
kiirzer und mit dem metazentrischen Chromosom durch ein stark 
asymmetrisch liegendes, terminales oder schwach subterminales (nie 
interstitielles) Chiasma verbunden. Das letztere teilt den betreffenden 
Schenkel der Konfiguration L im Verhialtnis von etwa 1:4; seine deut- 
liche Verkiirzung geht zu Lasten des Paarungsarmes des akrozentrischen 
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Elementes. Das metazentrische Chromosom, wie auch der zweite Schen- 
kel des Trivalents L sind normal gebildet; das zweite akrozentrische 
Chromosom besitzt einen freien Arm von mittlerer GréBe. 

Die erwihnten Baumerkmale lassen vermuten, daB die Konfigu- 
ration L auf eine intrachromosomale Anderung im A-Chromosom eines 
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Abb. 12. Abweichende Trivalente. — a,b: Trivalent L.—c, d, e: das abweichende Trivalent 
von Lédanet; c in Disjunction, d und e in Non-Disjunction. In allen 3 Fallen ist einer 
der beiden Schenkel weniger stark gestreckt. — 2800 x. 


normalen Trivalents zuriickgeht. Die Beachtung der Kombinationen von 
L mit anderen Trivalenten stellt diese Beziehung klar (Tabelle 1). In 
den 15 gepriiften mehrfach heterozygoten Tieren aus 4 Kolonien vom 
Typ 13 tritt L mit den Elementen I, III, IV und V vereint auf, waihrend 
‘die Kombination mit II fehlt. Daraus darf geschlossen werden, daf 
das Trivalent L eine alternative Erscheinungsform von II reprasentiert. 
Die iibereinstimmenden Dimensionen von I und L (Abb. 16) stehen 
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Tabelle 1. Kombinationen von Trivalent L mit den normalen Trivalenten in mehrfach 
heterozygoten Prometaphasen. 











Zahl der Haufigkeit der Kombination 
iia cis beet) Lhe eth Lv 
4 Populationen 15 10 — 4 6 9 
Typ 13 
2 Populationen 3 1 ~- 1 1 1 
Typ 18 




















damit in Einklang. Ferner stimmt der chiasmafreie Arm des ungeander- 
ten A-Chromosoms von Trivalent L mit dem kleineren freien Arm von II 
in der GréBe iiberein. 

Gleichartig gebaute Trivalente, offenbar mit L identisch, fanden 
sich in mehreren andern Populationen vom Typ 13 vor (Enes Vey, 
Le Colombier, Ile Blanche Nord). Ferner wurde ein Trivalent gleicher 
Bauart in einigen Individuen aus 2 Populationen vom Typ 18 an- 
getroffen (Pen Lann, Le Loup; Abb. 17). Obwohl in den letzteren 
beiden Fallen dasselbe A-Chromosom von II betroffen ist, laBt sich 
nicht mit Sicherheit entscheiden, ob die identische oder lediglich eine 
aihnliche Strukturainderung vorliegt. Soweit die betreffenden Indi- 
viduenzahlen feststellen lassen, ist iiberall die geanderte Struktur weniger 
haufig als die entsprechende Ausgangsform (d. h. Trivalent II haufiger 
als Trivalent L; s. Tabellen 8 und 9). 

2. Ein mehrfach heterozygotes Tier der Population -Ile Blanche 
Nord enthielt neben den Trivalenten I, II und III ein 4. Element, das 
auf analoge Weise als einé alternative Erscheinungsform des Triva- 
lents IV zu interpretieren ist. Die Strukturanderung betrifft in diesem 
Fall das A-Chromosom mit dem kleinen zweiten Arm, wodurch ein 
abweichendes Trivalent mit 2 nahezu gleichgroBen freien Armen ent- 
steht. Der geiinderte Schenkel ist wieder durch stark asymmetrische 
Lage des Chiasmas gekennzeichnet; das metazentrische Chromosom 
der Figur stimmt mit jenem von Trivalent IV tberein. 

Die relative Haufigkeit der postulierten intrachromosomalen Struk- 
turinderung miBte denselben ProzeB auch fiir Chromosomen der tib- 
lichen Bivalenten erwarten lassen. Heterozygotie fiir derartige Chromo- 
somenmutationen fiihrt allgemein zur Bildung von Bivalenten mit 
verschieden groBen freien Armen und asymmetrisch liegendem Chiasma, 
d.h. ungleichen Paarungsarmen. Ungleiche Bivalente dieser Art sind 
bei Purpura auBerordentlich haufig (z. B. Abb. 9, 10, 11, 16 und 17). 
Uber den zugrunde liegenden chromosomalen MutationsprozeB ist nichts 
Bestimmtes auszusagen. Der bei Orthopteren bekannte analoge intra- 
chromosomale Polymorphismus in natiirlichen Populationen (Obersicht 
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bei WuiTE 1951 c) 1aBt die beiden Deutungen der perizentrischen Inver- 
sion und der ,,centromere shift“ zu, zwischen welchen nicht eindeutig 
entschieden werden kann (WHITE 195la). Die Unzugianglichkeit der 
Pachytankonfigurationen erlaubt auch bei Purpura keine Prazisierung. 
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Abb. 13. Prometaphase des Ausnahme- 
tieres von Lédanet (Typ 18) mit dem 
abweichenden Trivalent, 17(2) + 1(3). 
Das Trivalent (6. Figur von links) mit 
terminalen Chiasmata, einer der beiden 
Schenkel schwach gestreckt. — 1700 x. 


Da im Trivalent L niemals Chiasma- 
bildung im geanderten Segment oder 
im groBen freien Arm zu beobachten 
ist, mu8 die Strukturanderung eine 
wesentliche Verkiirzung der effektiven 
Paarungsregion zur Folge haben. Das 
ausschlieBlich terminale, nie inter- 
stitielle Chiasma steht mit dieser 
Folgerung in Einklang. 

3. In der Population Lédanet; 
(Typ 18) wurde ein einfach hetero- 
zygotes Individuum aufgefunden, 
dessen Trivalent mit keinem der bis- 
her beschriebenen zu identifizieren 
ist. Beiden akrozentrischen Chromo- 
somen fehlt ein sichtbarer zweiter 
Arm (Abb. 12c, d und e). Morpho- 
logisch unterscheiden sich diese deut- 
lich auch von den extrem subtelozen- 
trischen Chromosomen der Paare Ajj; 
und Ay durch das spitze Auslaufen 
am Centromer; bei schwacherer Strek- 
kung wird eine proximale Partie von 
weniger intensiver Farbung sichtbar. 
Das betreffende Individuum besitzt 
zugleich als einziges von 646 analy- 
sierten Tieren die abweichende Di- 
ploidzahl 37 (Abb. 13); seine nume- 
rische Konstitution la8t sich in keine 
der S. 437 dargestellten Konstitutions- 
reihen einordnen. Eine analoge Inter- 
pretation wie fir das Trivalent L 


ist nicht zulaissig. Die einzig mégliche koharente Deutung der Befunde 
ist die einer Neubildung auBerhalb des numerischen Dimorphismus, 
die durch Fragmentation eines metazentrischen Chromosoms der 18-Chro- 
mosomenform — Bruch durch das Centromer — entstanden ist (vgl. 
- §. 447). Die entstehenden beiden telozentrischen Chromosomen ergeben 
in heterozygoter Kombination ein Trivalent mit den erwahnten morpho- 
logischen Merkmalen in der abweichenden numerischen Konstitution. 





Der Chromosomendimorphismus beim Prosobranchier Purpura lapillus. 437 


Das cytologische Verhalten dieser Konfiguration ist insofern aberrant, 
als einer der beiden Schenkel in der Mehrzahl der Fille eine bedeutend 
weniger starke Streckung erfihrt als der andere, eventuell auch un- 
polarisiert bleibt (besonders Abb. 12e). Zudem ist haufiger als bei 
normalen Trivalenten Non-Disjunction realisiert. Diese Tatsachen 
stiitzen die erwahnte Deutung, lassen aber anderseits die Stabilitat 
einer solchen chromosomalen Anderung als zweifelhaft erscheinen. 


3. Numerische Konstitutionen. 

Die Prometaphasen mit Trivalenten repriasentieren Individuen, 
welche fiir eine oder mehrere der AM-Chromosomengruppen heterozygot 
sind. Von besonderer Bedeutung ist dabei die Frage, ob beide alternative 
Typen der Chromosomen an einer gegebenen Lokalitat in beiden homo- 
zygoten Kombinationen existieren kénnen. In zahlreichen Fallen von 
strukturellem Polymorphismus in natiirlichen Populationen ist neben 
der heterozygoten Klasse nur eine der méglichen homozygoten Kombi- 
nationen — jene der Ausgangsstruktur — vertreten. Bei Purpura laBt 
sich diese Frage an Hand der aufzufindenden numerischen Konstitutionen 
der weiblichen Meiose entscheiden. 

Werden in einem fiir 13 Chromosomen homozygoten Diploidsatz 
sukzessive die 5 M-Chromosomen des einen haploiden Satzes durch die 
entsprechenden A-Chromosomenpaare ersetzt, so ergeben sich die 
6 Prometaphaseformeln einer Hauptrethe (Tabelle 2, untere Horizontal- 
reihe). Der zunehmenden Zahl von trivalenten Konfigurationen ent- 


Tabelle 2. Numerische Konstitutionen der Prometaphasen. 
Typ 18 

Anzahl homozygoter M-Chromosomen 
0 1 2 3 4 5 
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Typ 13 





spricht eine abnehmende Zahl von Bivalenten. In jedem Fall enthalt 
die Prometaphase insgesamt 13 Chromosomenkonfigurationen. Das 
Endglied der Hauptreihe entspricht dem maximalen Heterozygotiegrad. 
Jedes der 5M-Chromosomen ist im Diploidsatz mindestens einmal 
vertreten. 
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Weitere Reihen numerischer Konstitutionen entstehen bei Ersatz 
eines oder mehrerer M-Bivalenter durch die entsprechenden Paare von 
A-Bivalenten. Homozygotie fiir 1, 2 usw. A-Chromosomenpaare fiihrt 
auf die Nebenreihen mit 14, 15 usw. Meiosekonfigurationen und 4-, 
3- usw.-facher Heterozygotie im Endglied (Tabelle 2, 2.—6. Horizontal- 
reihe von unten). 

Analoge Reihen ergeben sich mit der Chromosomenzah! 18 als Aus- 
gangszahl. Eine Hauptreihe (Tabelle 2, 1. Vertikalreihe) entsteht bei 
sukzessivem Ersatz von 5 voneinander verschiedenen A-Chromosomen- 
paaren curch die entsprechenden M-Chromosomen. Dabei nimmt die 
Gesamtzahl der Meiosefiguren schrittweise ab; die Reihe endet mit 
derselben Konstitution 8(2)-+5(3) wie die Hauptreihe von Typ 13. 
Die Nebenreihen enthalten 1, 2 usw. M-Chromosomen in homozygotem 
Zustand und enden entsprechend mit 4, 3 usw.-facher Heterozygotie 
(Tabelle 2, Vertikalreihen 2—6). 


Saimtliche auf Grund der Reihenbildung méglichen numerischen 
Konstitutionen sind in der Tabelle 2 zusammengestellt. Durch Homo- 
zygotie fiir A- und M-Chromosomen und den Heterozygotiegrad ist der 
‘ Ort jeder Konstitution eindeutig bestimmt. Jede der 21 Formeln ist 
ein einziges Mal vertreten und besetzt in je einer Konstitutionsreihe 
jeder Chromosomenzahlform einen bestimmten Platz. 


Numerische Konstitutionen dieser Art sind in zahlreichen Individuen 
ia Populationen beider Grundtypen anzutreffen. Unter den 646 unter- 
suchten Individuen fehlt einzig die Konstitution 16(2), welche infolge 
ihrer gesteigerten Homozygotie fiir beide Typen der Chromosomen 
einer sehr geringen Bildungswahrscheinlichkeit entspricht und deshalb 
nur 4uBerst selten realisiert wird. Die iibrigen 20 numerischen Kon- 
stitutionen der Tabelle 2 sind mit unterschiedlichen Haufigkeiten ver- 
treten. Zahlreiche Konstitutionen kommen in Populationen beider 
numerischer Grundtypen vor, wie der Tabelle 2 entspricht. — Das 
S. 436 erwihnte Individuum aus der Population Lédanet kann als 
einziges von den 646 untersuchten in Tabelle 2 nicht bericksichtigt 
werden. Seine Konstitution 17 (2) + 1(3) stimmt mit keiner der Reihen- 
konstitutionen iiberein. Diese Tatsache gibt, zusammen mit den morpho- 
logischen Besonderheiten des abweichenden Trivalents, seiner Inter- 
pretation einen hohen Grad von Wahrscheinlichkeit. 


In keinem Fall sind iiberzihlige Chromosomen angetroffen worden, 
auf welche ein cytologischer Polymorphismus hatte zuriickgefihrt 
werden kénnen. Tabelle 2 zeigt anderseits, da8 bei gleichem Hetero- 
zygotiegrad einer Prometaphase die durch die Hauptreihen festgelegten 
Anzahlen der Bivalenten iiber- bzw. unterschritten werden kénnen 
(Abb. 7, 14, 16 und 17; Tafel 1, Abb. 5). Das Vorkommen solcher 
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intermediarer Konstitutionen liefert den formalen Beweis fiir die Még- 
lichkeit der Homozygotie beider alternativer Chromosomenformen 
einer AM-Gruppe in derselben Population. 

Bei individueller Bericksichtigung der AM-Chromosomengruppen 
ergeben die 21 numerischen Konstitutionen eine Gesamtzahl von 
243 Kombinationsméglichkeiten von Homo- und Heterozygotie. Die 








Abb. 14. Doppelt heterozygote Prometaphase, Typ 18 (Pen Lann), 12(2) + 2(3). Triva- 
lente: V (unten Mitte) in gestrecktem Non-Disjunction; IV (oben rechts) in abnormer 
Orientierung, das M-Chromosom wahrscheinlich unpolarisiert. — 1800 x. 


Befunde lassen vermuten, daB alle diese 243 Konstitutionen realisiert 
werden kénnen. Von den 10 méglichen Konstitutionen der Formel 11 (2) 
-+2(3) sind in 32 Fallen deren 8 vertreten, von den gleichfalls 10 Kon- 
stitutionen 10(2)-+3(3) 7 in den entsprechenden 20 Individuen. Die 
Formel 11 (2) +3 (3) fiihrt auf 20 Méglichkeiten ; von den 10 verschiedenen 
Heterozygotiekombinationen sind 7 in 19 Individuen realisiert. Es 
darf erwartet werden, da8 bei gréBeren Zahlen alle Méglichkeiten jeder 
Forme] verwirklicht werden. 

In der Mehrzahl der Fille 1a8t sich keine nahere Bestimmung der 
homozygot vorhandenen A- und M-Chromosomen zu. Eine Prazisierung 
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erlauben hingegen jene numerischen Kon- 
stitutionen, deren Formeln einerder beiden 
Hauptreihen entsprechen. In einer Popu- 
lation vom Typ 13 betrifft dies die Indi- 
viduen mit den Konstitutionen der Haupt- 
reihe des Typs 18, welche die A-Chromo- 
somenpaare der in der betreffenden Pro- 
metaphase fehlenden Trivalenten in homo- 
zygotem Zustand enthalten miissen. Diese 























Abb. 15. Abb. 16. 
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A-Bivalentenpaare sind somit indirekt bestimmbar, wenn sich die 
trivalenten Figuren individualisieren lassen. 

Tabelle 10 stellt die Resultate von den 11 entsprechenden Individuen 
aus 3 Populationen vom Typ 13 zusammen. Sie zeigt, daB saimtliche 
A-Chromosomenpaare in Populationen von Typ 13 in homozygotem 
Zustand existieren kénnen. Die aus Tabelle 10 ersichtliche verschiedene 
Haufigkeit der Homozygotie ist auf das unterschiedliche Frequenz- 
verhaiten der einzelnen A-Paare und M-Chromosomen zuriickzufiihren 
(S. 452). — Auf analoge Weise lassen sich die Individuen der Konstitu- 
tionen 9(2) + 4(3) und 10(2) +3(3) in einigen Populationen vom Typ 18 
verwerten. Die geringere Haufigkeit der entsprechenden Fille (2 Tiere 
von Pen Lann) lieB lediglich den Homozygotienachweis fiir die meta- 
zentrischen Chromosomen M;,; und Myy zu (Tabelle 10). 

Die S. 425 erwaihnte Differenzierung zweier akrozentrischer Chromo- 
somen in Prometaphasen mit 18 Bivalenten und deren Ubereinstimmung 
mit je einem A-Chromosom der Trivalenten III und V (S. 431) gestattet 
es in mehreren Fallen, einen direkten Nachweis der Homozygotie fiir 
die Chromosomenpaare Ay; und Ay in Populationen vom Typ 13 zu 
fiihren. Das Individuum von der Konstitution 12(2) +3(3) von Trésol 
(Abb. 15) weist die Trivalenten I, II und IV auf. Es muB deshalb 
(nach Tabelle 2 und mit Hilfe der in Tabelle 10 angewandten Methode) 
fiir die A-Chromosomenpaare A;,; und Ay der fehlenden Trivalenten 
homozygot sein. Die Prometaphase laBt 2 aus extrem subtelozentri- 
schen Chromosomen gebildete Bivalente erkennen, deren auBerst kleine 
zweite Arme sich lediglich durch ein geringes Auseinanderweichen der 
Chromatiden beim Centromer anzeigen. Sie sind eindeutig mit den zu 
erwartenden A-Chromosomen der Trivalenten III und V identifizierbar, 
wie auch ihr Fehlen in den finffach heterozygoten Prometaphasen der 
Abb. 10 und 11 erweist. 

Auf analoge Weise muB die Prometaphase 11 (2) +3(3) von Bloscon 
(Abb. 16) mit den Trivalenten I, L und IV Homozygotie fiir entweder 
Ay und My oder fiir My; und Ay erwarten lassen, da nach Tabelle 2 
sowohl ein M-Chromosom als auch ein A-Chromosomenpaar in homo- 
zygotem Zustand vorhanden sein mu8. In beiden méglichen Fallen 
darf nur eines der fraglichen Bivalenten aufzufinden sein. In Abb. 16 
ist es zwanglos zu erkennen. — Die Prometaphase Abb. 17 von Pen 


Abb. 15. Prometaphase 12(2) +3(3) von Bloscon (Typ 13). Trivalente: I (unten) in 

Disjunction, II (oben Mitte) und IV (oben, rechts neben II) in Non-Disjunction; die 

letzteren beiden Trivalenten mit ungleich starker Streckung der Schenkel. Die Bivalenten 

rechts auBen und 3. von links reprasentieren die individualisierbaren Amr- und Ay-Chromo- 
somen; m-Bivalent: 4. Bivalent von links. — 1700 x. 


Abb. 16. Prometaphase 11(2) + 3(3) von Bloscon (Typ 13). Trivalente: I (links oben), 
L (links unten), IV (unten, rechts neben L), alle in Disjunction. Eines der beiden indi- 
vidualisierbaren Bivalenten (Am/A1m oder Ay/Ay) untenMitte; links davon das m-Bivalent. 
Das lingste Bivalent ist asymmetrisch und ungleich. — 1800 x. 
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Abb. 17. Prometaphase 11(2) + 3(3) 
von Pen Lann (Typ 18). Trivalente: 
L (links unten), V (unten, rechts neben 
L), IV (oben, 5. Figur von rechts), alle 
in Disjunction. Das 2. Bivalent von 
links ist das m-Bivalent. Mindestens 
zwei ungleiche asymmetrische 
Bivalente. — 1800 x. 


Lann (Typ 18) zeigt die Trivalenten 
L, IV und V in der numerischen Kon- 
stitution 11(2)+3(3); sie laBt damit 
Homozygotie fiir entweder M, und Ay; 
oder fiir A; und Mj; erwarten. Da alle 
vorhandenen Bivalenten einen erkenn- 
baren freien Arm aufweisen oder beid- 
armig chiasmagebunden sind, kann nur 
Homozygotie fiir Mj, realisiert sein. 
Die damit verkniipfte Homozygotie fiir 
das Chromosomenpaar A; muB die Bil- 
dung eines Bivalents bedingen, welches 
freie Arme gleicher GréBe besitzt wie 
das kleinere A-Chromosom von Triva- 
lent IV (vgl. 8.431). Das betreffende 
Bivalent ist in Abb. 17 zu erkennen 
(2. Bivalent von rechts, unten) und 
fehlt, wie zu erwarten ist, in der Pro- 
metaphase 12(2)-+ 3(3) von Abb. 15, 
da dort das entsprechende Chromosom 
am Aufbau des Trivalents I teilnimmt. 
In den 3 Fallen Abb. 15—17 ist je- 
weils das 8S. 432 erwahnte individuali- 
sierbare einarmig-chiasmagebundene 
Bivalent mit schwiacherer Kondensation 
im gestreckten Teil (m-Bivalent) vor- 
handen, welches auBerhalb des nume- 
rischen Dimorphismus steht und un- 
verdndert in allen homozygoten und 
heterogenen Konstitutionen wiederzu- 
finden ist. Es kann von den A-Biva- 
lenten auf Grund der Struktur seiner 
chiasmagebundenen Chromosomenarme 
eindeutig unterschieden werden. 

Die beiden Prometaphasen 11 (2) 
+3(3) von Bloscon und Pen Lann der 
Abb. 16 und 17 demonstrieren zugleich 
verschiedene Kombinationsméglichkei- 
ten von Homo- und Heterozygotie bei 
gleicher numerischer Konstitution. Sie 


zeigen ferner, daB Tiere derselben Formel in Populationen von Typ 13 
(Bloscon) wie auch in solchen von Typ 18 (Pen Lann) existieren kénnen, 
wie es der Tabelie 2 entspricht. Aus allen Befunden ist zu folgern, 
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da8 die A-Paare und M-Chromosomen der 5 Chromosomengruppen in 
beliebigen homogenen und heterogenen Kombinationen lebensfahige 
Individuen ergeben. 


4. Zur Cytologie der Trivalenten. 


Meiosekonfigurationen aus 3 Chromosomen sind — abgesehen von 
den durch Polyploidie verursachten Trivalenten — in 2 Varianten be- 
kannt. Als autosomale Trivalente mit gleicher Entstehungsgeschichte 
wie bei Purpura wurden sie nur selten aufgefunden (WHITE 1951 b); 
bekannte Bildungen sind sie hingegen als Geschlechtstrivalente. Die 
bei einigen Isopodenarten (StaicER und Bocqguet 1954) beobachteten 
Geschlechtstrivalenten entsprechen ihrer Bildungsgeschichte nach (Ro- 
BERTSON-Beziehung) den trivalenten Figuren von Purpura. Die Ge- 
schlechtstrivalenten der Mantiden (Wurre 1941, HuaHes-ScHRaDER 
1943, 1950) und einiger Saéuger (Bovzy 1949, SHarmMan und BaRBER 
1952) sind ihrer Entstehungsweise nach verschieden, wahrscheinlich 
uneinheitlich. Sie zeigen besonders im Fall der Mantiden mit der aus- 
geprigten Prometaphasestreckung in ihrer Spermatogenese einige cyto- 
logische Eigenschaften, die sie den Purpura-Trivalenten gegeniiberstellen 
lassen. Bei verschiedenen Mantidenarten (HucHEs-ScHRADER 1943, 
InaMpDAR 1949) ist in der Prometaphase des Mannchens Non-Disjunction 
des Geschlechtstrivalents zu beobachten; deren Hiaufigkeit nimmt 
jedoch von der friihen zur spiten Prometaphase bedeutend ab. Eine 
im Verlauf des Prometaphaseprozesses erfolgende Umorientierung be- 
dingt eine relative Seltenheit von Non-Disjunction in der spaten 
Metaphase. 

Bei Purpura ist Non-Disjunction haufig realisiert. Die Angaben 
der Tabellen 3 und 4 beziehen sich auf spite Prometaphasen mit bereits 
definitiver Orientierung. Sie zeigen (Tabelle 3), daB individuelle Ver- 
schiedenheiten der Non-Disjunctionhaiufigkeit auch bei Tieren von 
gleichem Heterozygotiegrad bestehen. Verschiedene Trivalente des- 
selben Individuums weisen hingegen iibereinstimmende Hiufigkeiten 
von Non-Disjunction auf (Tabelle 4). Es darf daraus geschlossen werden, 


Tabelle 3. Hdufigkeit von Non-Disjunction in heterozygoten Prometaphasen 
verschiedener Individuen. 
































a dieaiil Zahl | Dis- Non-Disjunction 

Individ: — Trivalente di - P 
arch ac Konstitution Nini" y Falle a Lad . oo 

Roche Gaurec 17 | 16(2) + 1(3) IV 30 29 1 — — 

Le Loup 5. . . | 14(2)+-2(3) II Ill 26 21 4 ] — \<o,01 
Tle de Siec 5. . | 14(2)+2(3) Iii 27 12 14 1 — 7 
Pen Lann 31. . 8(2)+5(3) | IT MLIVV 80 47 20 ll 2 
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daB eher der individuelle Genotyp als die spezifischen Baueigenschaften 
einer trivalenten Konfiguration das Orientierungsverhalten in der 
Meiosespindel bestimmen. 

Die unrichtige Verteilung der Chromosomen infolge' von Non- 
Disjunction mu8 einen betriachtlichen Ausfall an entwicklungsfihigen 
Eiern bedingen. Diese Konsequenz ist schwierig direkt nachzuweisen, 
da in fortgeschrittener Furchung arretierende Zygoten zum normalen 
Nahreierbild auch der homozygoten Tiere gehéren (S. 421). Sie ergibt 

sich hingegen aus der 


Tabelle 4. Haufigkeit von Disjunction und Non- ‘Tatgache. daB die bei 
Disjunction verschiedener Trivalenter in Prometa- ‘ 








phasen desselben Individuums (Pen Lann 31; Entwicklungsfahigkeit 
vgl. Tabelle 3). der betreffenden Kier zu 
erwartenden abweichen- 
Trivalent | ,. Zbl Disjune- Non- P den Chromosomenkon- 
der Faille at Dis- ; 5 
junction stitutionen nicht anzu- 
treffen sind. 
an a - a os Das zeitliche Verhal- 
V 81 72 9 ithe ten der Trivalenten in 














der Prometaphasespin- 
del zeigt einige charakteristische Ps ay In friher bis mittlerer 
Prometaphase sind in der Regel die beiden Schenkel der trivalenten 
Konfiguration verschieden stark gestreckt, was fiir Disjunction (Tafel 1, 
Abb. 8) wie fiir Non-Disjunction (Abb. 9 und 15; Tafel 1, Abb. 4) gilt. 
Dem entspricht die Asynchronie der Orientierung und Streckung bei 
beginnender Prometaphase und die zufallige Lage der Trivalenten in 
bezug auf die Spindelpole zum Zeitpunkt der Kerneréffnung. Mit 
fortschreitender Prometaphase wird die Streckung der beiden Schenkel 
zunehmend ausgeglichen. Fir die Trivalenten der spiten Prometa- 
phase ist die aus der Aquatorialebene herausgeriickte Lage kennzeich- 
nend (Abb. 10, 16 und 17). Das Trivalent ist jenem Spindelpol genahert, 
welchem 2 der 3 Centromeren zuorientiert sind. Darin besteht Uber- 
einstimmung mit dem von OsTERGREN (1945) beobachteten Verhalten 
der auf Triploidie zuriickzufiihrenden Trivalenten. Lage und Streckungs- 
ausgleich deuten darauf hin, daB die Trivalenten in der Spindel eine 
Gleichgewichtslage anstreben; die wirksamen Krifte wachsen mit gr6Ber 
werdendem Abstand von Pol zu Centromer, so daB die Lagebewegungen 
eines Trivalents erst auBerhalb der Aquatorialebene zur Ruhe kommen 
k6énnen. 

Bei Non-Disjunction wird in spiter Prometaphase meist eine lineare 
und gleichmaBig gestreckte Anordnung der 3 Chromosomen eines Triva- 
lents erreicht (Abb. 14). Die lineare Anordnung wird von OsTERGREN 
(1951) als Resultat eines Orientierungsausfalles des mittleren Chromo- 
soms einer Dreierkette interpretiert. Eine solche Deutung erscheint bei 
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den Purpura-Trivalenten nicht zulassig, da die lineare Anordnung 
graduelle Uberginge von verschiedener zu gleichmaBiger Streckung 
der beiden Schenkel der Konfiguration zeigt (Abb. 9, 15 und 14) und 
auch im letzteren Fall eine asymmetrische Gleichgewichtslage in bezug 
auf die Spindelpole erreicht wird. 

In den Lagebewegungen der Trivalenten, die aus den verschiedenen 
Prometaphasezustanden zu erschlieBen sind, auBern sich entgegengesetzt 
wirksame Krifte: einerseits der durch die Spindeipole ausgeiibte Zug, 
anderseits der mechanische Widerstand des Chromosoms; letzterer ver- 
stirkt sich im Verlauf der Prometaphase und beim Ubergang zur 
Metaphase mit der fortschreitenden Kondensation. Das Stadium der 
maximalen Streckung (mittlere Prometaphase) kommt danach durch 
verschiedene zeitliche Abliufe der beiden antagonistischen Krifte 
zustande. 


C. Die eytogenetische Beziehung zwischen den numerischen Formen.’ 

Die cytologischen Befunde stellen den cytogenetischen Zusammen- 
hang der beiden numerischen Formen klar. Wie bereits hervorgehoben 
wurde, geht der Dimorphismus auf eine RopErtsonsche Beziehung 
zwischen verschiedenen Chromosomentypen zuriick. 

Die diploiden Chromosomensatze der reinen Formen und einiger 
heterogener Konstitutionen sind in Abb. 18 schematisch dargestellt. 
Beide Formen enthalten in ihren Haploidsitzen 8 teils meta-, teils 
akrozentrische Chromosomen verschiedener GréBe, welche in jeder 
Prometaphase 8 Bivalente bilden. Diese stehen auBerhaib des numeri- 
schen Dimorphismus, kénnen aber infolge von intrachromosomalen 
Anderungen polymorph sein; mit dieser Einschrankung sind sie in den - 
beiden numerischen Formen identisch. Die restlichen Chromosomen 
sind in den Dimorphismus einbezogen. Den 5 metazentrischen Chromo- 
somen (M) der Form 13 entsprechen 10 akrozentrische Elemente (A) 
der 18-Chromosomenform. Die letzteren sind — partiell oder total — 
je einem Arm der M-Chromosomen homolog, wodurch sie zu 5 Paaren 
geordnet werden. Innerhalb jeder der durch die Homologiebeziehungen 
bestimmten 5 AM-Chromosomengruppen sind die Kombinationen A/A, 
A/M und M/M frei realisierbar. Ferner kann Homo- und Heterozygotie 
fiir verschiedene AM-Gruppen beliebig vereinigt werden. Neben hetero- 
zygoten Konstitutionen ergeben sich sekundire Homozygote mit den 
Haploidzahlen 14—17. Zwischen den reinen Formen mit 13 und 
18 Bivalenten werden in intermediaren Konstitutionen graduelle Uber- 
ginge geschaffen. 

Trotz freier Kombinierbarkeit der verschiedenen Chromosomentypen 
bleiben die dimorphen Chromosomen der beiden numerischen Formen 
genetisch partiell isoliert. Die kleinen Arme der A-Chromosomen 
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reprasentieren Chromosomenregionen, welche in heterozygoter Kombi- 
nation nie Chiasmabildung eingehen und somit von jeder Rekombination 
ausgeschlossen sind. Auch in den chiasmabildenden Armen der A- 
und M-Chromosomen ist die Rekombination eingeschrankt. Das zeigt 


Ti aT 
00000000 WW 
i000 AAAAA 
i000 VV VV 
HUNT AAAAA ... 
00000000 WA 
HNN AAT AM. 
w0900000 WW 
HIND AAATIA... 
wU000009 VND AA 
jE AAT A, 


Pee eUeee HIV VV 


Abb. 18. Schema der chromosomalen Beziehungen zwischen den Purpura-Formen 13 

und 18 und Entstehung einiger heterogener Konstitutionen. 1—8: die auBerhalb des 

Dimorphismus stehenden akro- oder metazentrischen Chromosomen. I—V: am numeri- 
schen Dimorphismus teilnehmende Chromosomengruppen. 


die vorwiegend terminale oder subterminale Chiasmalage in den Tri- 
valenten (in den erkennbaren A-Bivalenten haufig subproximale Lage, 
Abb. 3 und 15), der haufige Paarungsausfall des einen A;;;-Chromosoms 
(nur in der heterozygoten Kombination zu beobachten) und die Be- 
schrinkung der Paarungsregion im strukturell gedinderten A-Chromosom 
von Trivalent L. ; 
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Jeder reinen Form entspricht damit ein genetischer Komplex, dessen 
Komponenten an die entsprechenden Chromosomenformen der 5 AM- 
Gruppen gebunden bleiben. Die Komplexe diirften sich in erster Linie 
aus den proximalen Partien der A- und M-Chromosomen zusammen- 
setzen. Allerdings kénnen auch die restlichen Chromosomen der beiden 
Satze Komponenten solcher Komplexe enthalten, wenn sie strukturell 
polymorph sind. Méglicherweise unterscheiden sich die reinen Formen 
voneinander durch den Besitz verschiedener Strukturvarianten der 
auBerhalb des numerischen Dimorphismus stehenden Chromosomen. — 
Die Komplexe, welche keine Rekombination eingehen kénnen, berechti- 
gen die Bezeichnung ihrer Trager als ,,Formen“, da sie trotz der freien 
Aufspaltbarkeit in ihre chromosomalen Komponenten ein stabiles 
Element darstellen. Aus dem Verbreitungssystem der beiden Formen 
wird sich zudem ergeben, daB die Komponenten jedes Komplexes 
gleichartige Eigenschaften besitzen, was die Beziehungen zwischen 
Genotyp und Umwelt anbelangt. 

Das Primarformproblem bleibt durch die Klarung der cytogeneti- 
schen Beziehung unberihrt; es wird erst auf Grund einer besseren 
Kenntnis der Cytogenetik der Purpuriden zu diskutieren sein. Die 
Frage nach der Primarform ist gleichbedeutend mit dem Problem der 
Richtung des RopEerRTsoN-Prozesses(A + A—ModerM-—>A + A), dertrotz 
umfassender Exemplifikation der RopERtsoN-Beziehung in verschieden- 
sten Tiergruppen als Mutationsvorgang umstritten bleibt (vgl. WHITE 
1945, MatrHey 1949). Die Schwierigkeiten griinden vor allem in der 
unzureichend bekannten Struktur und im Verhalten der Centromeren. 
Die altere Auffassung der zentrischen Fusionen (ROBERTSON 1916) 
setzt Chromosomen mit strikte terminalem Spindelansatz voraus. Beim 
Vorgang A-++A->M muB sich ein Doppelcentromer ergeben, wie von 
verschiedenen Autoren (ROBERTSON 1916, HeLwie 1941) bei Orthopteren 
beschrieben wurde. Experimentell erzeugte oder spontan entstandene 
telozentrische Chromosomen von Pflanzen erwiesen sich jedoch als 
nicht stabil (REoapDES 1940, McCiintock 1941), so daB das mégliche 
Vorkommen von telozentrischen Chromosomen unbewiesen bleibt. Die 
zweite Hypothese der reziproken Translokationen (WHITE 1945) ist 
fiir den Vorgang A+A—-M zwanglos anwendbar; in umgekehrter 
Richtung wirde jedoch die Existenz eines iiberzaéhligen Chromosoms 
vorauszusetzen sein, welches das zweite Centromer zu liefern hatte. Da 
der ProzeB A-+-A->M in zahlreichen Fallen erwiesen ist, waihrend der 
umgekehrte ProzeB8 in keinem Beispiel eindeutig feststeht, begegnen 
der Translokationshypothese keine prinzipiellen Schwierigkeiten. 

Die Trivalenten I bis V der Purpura-Prometaphasen lassen keine 
Aussagen iiber Vorgang oder Richtung des RoBERTSON-Prozesses zu. 
Die Struktur der A-Chromosomen ergibt dazu keinerlei Indiz, da durch 
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intrachromosomale Mutationen die Erscheinungsform eines Chromo- 
soms wesentlich verandert werden kann, wie auch Trivalent L als 
alternative Form von II demonstriert. Ein Hinweis auf eine mégliche 
Richtung des Vorganges ergibt sich einzig aus dem abweichenden 
Trivalent von Lédanet. Seine spezifische Form, d.h. die Struktur 
seiner beiden akrozentrischen Chromosomen, und die numerische Kon- 
stitution der entsprechenden Prometaphase. (S. 436 und 438) zeigen, 
daB eine Neubildung vorliegt und stelien fiir diesen Fall die Richtung 
des Vorganges (M->A-+A) klar. Sein Ausnahmecharakter verbietet 
jedoch weiterreichende Schliisse auf die Entstehung des numerischen 
Dimorphismus, da iiber Geschichte und Existenzfihigkeit der betreffen- 
den akrozentrischen Chromosomen nichts bekannt ist. Ihr etwas ab- 
weichendes cytologisches Verhalten laBt vermuten, da8 zumindest eines 
der beiden durch Teilung entstandenen Centromeren nicht voll funk- 
tionsfahig ist. 
Ill. Das Verbreitungssystem der numerischen Formen. 


A. Die Struktur der Populationen. 

Die verschiedenen chromosomalen Konstitutionen kénnen ohne 
Riicksicht auf die sie enthaltenden Populationen analysiert werden. 
Die Diskussion der Beziehung der beiden numerischen Formen zu ihrer 
Umwelt setzt hingegen die Kenntnis von Struktur und Verbreitung 
der Populationen voraus. 

Die untersuchten Populationen sind weitgehend oder vollstindig 
voneinander isoliert. Letzteres gilt vor allem fiir die Inselpopulationen 
(Estellen bihan, Les Bisayers), ferner fiir solche Lokalitaten, welche 
durch freie Flichen von Sandstrand (Le Loup, Lédanet) oder durch 
tiefer gelegene und fiir Purpura unbesiedelbare Regionen (Ile Blanche 
Nord, Ile Blanche Ost, Le Beclem Ost u. a.) von der Umgebung ab- 
geschnitten sind. In einigen Fallen sind diese mikrogeographischen 
Voraussetzungen nicht in vollem Umfang erfillt (Roscoff — Balise 
Notre-Dame; Bloscon — Ste. Barbe — Trésol). Die Kolonie einer 
solchen Lokalitat darf jedoch auch in diesen Fallen als Entitaét betrachtet 
wetden, da das geringe Bewegungsvermégen der Adulttiere und die 
nicht-pelagische Entwicklungsweise eine Durchmischung stark ein- 
schrinken. AuBerdem sind die Zwischenregionen infolge ihrer Nahrungs- 
armut bedeutend spirlicher besiedelt als die betreffenden Kolonien 
selbst, weshalb auch diese als ,,Populationen“ aufgefaBt werden kénnen. 

Methodisches. Infolge der unklaren chromosomalen Bedingungen der Spermato- 


genese kénnen lediglich die Weibchen zur Populationsanalyse verwendet werden. 
Es besteht jedoch keinerlei Grund zur Annahme, daB fiir die Mannchen andere 
Verhiltnisse gelten. 

Die Koexistenz beider fiir den Dimorphismus verantwortlichen Typen der 
Chromosomen in manchen Kolonien erfordert die Definition eines MaBes der 
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Heterogenitat, das den Vergleich verschiedener Populationen ermiglicht. Als 
Heterogenitatsindex H wird in Populationen vom Typ 13 die mittlere Zahl von 
A-Chromosomenpaaren je Individuum verstanden. In Populationen vom Typ 18 
ist H entsprechend die mittlere Anzahl von M-Chromosomen je Individuum. In 
beiden Fallen sind die A/A- bzw. M/M-Bivalenten nach Tabelle 2 mitzuberiick- 
sichtigen. Ein Index H = 0 entspricht einer vollstandigen Homogenitat der 
Population fiir entweder 13 oder 18 Chromosomen; ein Index H = 5 ist dann 
erreicht,wenn die Summen aller M-Chromosomen und aller A-Paare iibereinstimmen. 
Die Zahl der Chromosomen vom entgeg tat populationsfremden Typ 
eignet sich auch zur Charakterisierung der ‘Heterogenitat einzelner Individuen 
(Tabelle 5). — Die Tabellen 6 und 7 enthalten auBer H die mittleren Haploidzahlen, 
welche sich aus H direkt herleiten und deren Werte in heterogenen Populationen 
zwiscken den Grenzen 13 und 18 liegen. 

Die Individualisierbarkeit der Trivalenten gestattet die direkte Bestimmung 
der Anzahl der fiir jede einzelne der 5 AM-Chromosomengruppen heterozygoten 
weiblichen Individuen innerhalb der Stichprobe. Uber das Zustandekommen der 
Zahlenwerte in den Tabellen 8 und 9 informiert Tabelle 5. Aus der Haufigkeit der 
Heterozygoten lassen sich die relativen Frequenzen der A- und M-Chromosomen 
(pa und py) jeder Gruppe abschatzen. Auf die Angabe von Zahlenwerten fir 





Tabelle 5. Ausschnitt aus der Population Trésol (Typ 13): Variation der numerischen 
und chromosomalen Konstitutionen. 











Indivi- |Zahl der} Zahl der | Zahl der Zahl der} 7.51 der Diploia- 

“Nr | iguren | lenten | Ienten | = fmovomen| A“Paare | zal 
1 13° 13 —_ 10 sats 6 
2 16 15 1 IV 3 7 33 
3 14 13 1 I 7 3 29 
4 13 11 2 I V 8 2 28 
5 13 Il 2 II V 8 2 28 
6 14 12 2 II V 6 4 30 
7 14 12 2 I IV 6 4 30 
8 13 10 3 L Ill Vv 7 3 25 
9 15 13 2 I il 4 6 32 
10 15 13 2 It Il 4 6 32 
11 15 12 3 I It IV 3 7 33 
12 13 10 3 Ii Vv 7 3 29 
13 13 9 4 Ii IV V 6 4 30 
14 15 13 2 I Til 4 6 32 
15 15 14 1 It 5 5 31 
16 13 12 1 L 9 1 27 
17 14 14 _— 8 2 28 
18 14 11 3 IL IV 5 5 31 
19 14 13 1 II 7 3 29 
20 14 10 4 I It I Iv 4 6 32 























pa und py wurde aus spater zu erérternden Griinden verzichtet. — Bei schwacher 
bis mittlerer Heterogenitat (H< 2) besteht iiber die Zuordnung der beiden p-Werte 
zu den entsprechenden M- und A-Chromosomen kein Zweifel. In stark hetero- 
genen Populationen miissen dazu weitere Kriterien zugezogen werden. Homo- 
zygotie ist nur fir einzelne A-Chromosomen und nur in seltenen Fallen direkt 
nachweisbar; die homozygoten Klassen in jeder AM-Gruppe sind somit im all- 
gemeinen nicht bestimmbar. Dagegen kann fir einen Teil der Stichprobe M/M- 
und A/A-Homozygotie indirekt nachgewiesen werden. Es handelt sich um jene 
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Individuen, welche die numerischen Konstitutionen der beiden Hauptreihen auf- 
weisen (Tabelle 2, linke Vertikalreihe und untere Horizontalreihe); sie wurden 
bereits (S. 441) zum Nachweis der Homozygotie fiir den populationsfremden Chromo- 
somentyp in heterogenen Kolonien beniitzt. Die Hauptreihenindividuen ent- 
halten in homozygotem Zustand entweder nur die M-Chromosomen oder nur die 
A-Paare der in der Prometaphase nicht vorhandenen Trivalenten (Tabelle 10). 
Damit ist besonders in stark heterogenen Populationen vom Typ 13 zu anit, 
ob A- oder M-Chromosomen einer Gruppe haufiger sind. 


1. Variation der chromosomalen Konstitutionen. 


Heterogene Populationen sind durch das Vorkommen beider alter- 
nativer Typen der fiir den numerischen Dimorphismus verantwort- 
lichen Chromosomen charakterisiert. Da die A- und M-Chromosomen 
simtlicher Trivalenter beliebig homozygot und heterozygot kombinierbar 
sind, muB die Zufalligkeit der Chromosomensegregation und der zygoti- 
schen Kombination in den heterogenen Populationen eine interindivi- 
duelle Variation der chromosomalen Konstitutionen erwarten lassen. Das 
MaB der Variation wird dabei um so gréBer sein, je mehr AM-Chromo- 
somengruppen daran teilnehmen, und je mehr die A-Paare und M- 
Chromosomen einer Gruppe der Gleichhiaufigkeit nahekommen. Bei 
Ubereinstimmung der p,- und py-Werte einer gegebenen AM-Gruppe 
wird die Klasse der Heterozygoten das Maximum 50% erreichen, falls 
alle méglichen Kombinationen (A/A, A/M und M/M) gleiche Vitalitat 
aufweisen. 

Kin Beispiel fiir die Variation der individuellen Konstitutionen in 
einer stark heterogenen Population vom Typ 13 ist in Tabelle 5 dar- 
gestellt (Ausschnitt aus der Population Trésol). Die numerischen 
Konstitutionen legen in jedem Individuum die Zahl der A- und M- 
Chromosomen fest; iibereinstimmende Zahlen kénnen durch mehrere 
verschiedene numerische Konstitutionen zustande kommen. Kenn- 
zeichnend fiir die starke Heterogenitaét ist das haufige Vorkommen 
von Individuen mit mehr als 5 A-Chromosomenpaaren, wie sie dem 
Typ 18 entsprechen. Weitere Variationsursachen stellen die individuelle 
Verschiedenheit der Trivalenten und jene der verbleibenden A- und 
M-Bivalenten dar. Die Verhialtnisse innerhalb einer stark heterogenen 
Population rechtfertigen das Schema des numerischen Zusammenhanges 
der Tabelle 2. 

Die Verteilung der Individuen auf numerische Konstitutionen steht 
in engem Zusammenhang mit dem jeweiligen Heterogenitaétswert der 
Population (Tabellen 6 und 7). Aus der Gesamtzahl der untersuchten 
Individuen einer Population ist ein H-Wert zu bestimmen, welcher 
eine populationstypische GréBe reprasentiert. Verschiedene Populatio- 
nen beider numerischer Typen weisen verschiedene Heterogenitatsgrade 
auf. Aus den Tabeilen 6 und 7 ist ersichtlich, daB mit wachsender 
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Heterogenitat die Variation der Konstitutionen innerhalb der Popu- 
lation ansteigt. In der Hauptreihe verschiebt sich das Maximum der 
Individuenzahl von der homozygoten Klasse gegen einen mittleren 
Heterozygotiegrad. Zugleich treten in zunehmendem MaBe die durch 
Homozygotie des populationsfremden Chromosomentyps gekennzeich- 
neten Konstitutionen der Nebenreihen auf. Darin AuBert sich die 
gréBer werdende Wahrscheinlichkeit fiir Homozygotie dieser Chromo- 
somen mit deren zunehmender relativer Haufigkeit. 
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Abb. 19. Verteilung der Diploidzahlen in Populationen beider numerischer Typen von 
verschiedenen Heterogenitétsgraden. Ordinatenwerte = Individuenzahlen; Abszissen- 
werte = Diploidzahlen. 
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Die Verschiebung des Maximum bei wachsender Heterogenitat zeigt 
sich ferner in der Verteilung der Diploidzahlen (Abb. 19). Ein Haupt- 
maximum bei kleinem H-Wert entspricht den Individuen der Haupt- 
reihe. Mit zunehmendem H tritt ein Nebenmaximum auf, das durch 
die um 2 Chromosomen vermehrte bzw. verminderte erste Nebenreihe 
verursacht wird; gleichzeitig verschiebt sich in der Hauptreihe das 
Maximum gegen eine intermediare Diploidzahl. In stark heterogenen 
Populationen verschmelzen die Maxima mehr und mehr. 

Abb. 19 und die Tabellen 6 und 7 erweisen, daB in heterogenen 
Populationen beider numerischer Typen im Prinzip dieselben Vernait- 
nisse herrschen (abgesehen von der verschiedenen Gruppierung der 
numerischen Konstitutionen zu Konstitutionsreihen). In bezug auf die 
Gesamtheterogenitaét sind die beiden reinen Formen durch das Vor- 
kommen von verschieden stark heterogenen Populationen kontinuierlich 
und lickenlos miteinander verbunden. Bemerkenswert ist jedoch, daB 
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Tabelle 6. Haufigkeit der numerischen Konstitutionen (in Individuenzahlen) in 


Populationen vom Typ 13 von verschieden starker Heterogenitat. 


Die numerischen Konstitutionen geben die Anzahl der Meiosefiguren (1. Zahl), 
die Zahl der Bivalenten (2. Zahl) und die Zahl der Trivalenten (3.-Zahl) an. 
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+0,13 








0,57 
+0,14 


13,19} 13,23} 13,28 








+0,21 











3,43 





14,71 


in allen stark heterogenen Populationen simtliche 5 AM-Chromosomen- 
gruppen mit beiden alternativen Formen der Chromosomen vertreten 
sind. Das resultiert aus dem Vorkommen von Individuen mit den End- 
konstitutionen der Haupt- oder Nebenreihen, an deren Bildung saémt- 
liche AM-Gruppen mit den jeweiligen entgegengesetzten Chromosomen- 
formen beteiligt sein miissen. Dasselbe gilt, soweit entscheidbar, in 
Kolonien ven mittlerer Heterogenitét. Es wurden keine heterogenen 
Populationen gefunden, welche fiir eines oder mehrere der A-Paare 
oder der M-Chromosomen eindeutig homozygot sind. Die Freiheit in 
bezug auf die Populationskonstitution ist somit eingeschrankt. Diese 
Tatsache ergibt sich besonders klar bei der individuellen Beriicksichti- 
gung der Trivalenten. 


2. Differenzierungen zwischen verschiedenen AM-Chromosomengruppen. 


Die Individualisierbarkeit der Trivalenten erméglicht es, jede einzelne 
der 5 AM-Chromosomengruppen gesondert zu betrachten, wodurch 
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Tabelle 7. Haufigkeit der numerischen Konstitutionen (in Individuenzahlen) in 
Populationen vom Typ 18 von verschieden starker Heterogenitit. 
Die abweichende Konstitution 17(2) + 1(3) von Lédanet ist in den Tabellen 7 
und 11 als 18 (2) eingetragen, da einzig die am Dimorphismus beteiligten AM- 
Gruppen beriicksichtigt werden. 
































Populationen 
Roseoft | foche | rédanet | Pen Lann | Le Loup 
Zahl der Individuen mit der Konstitution: 
18—18—0 31 1l 13 34 1 
17—16—1 oo 2 3 16 1 
16—14—2 4. as wate 8 4 
15—12—3 —_— ae ‘gas 5 poe 
14—10—4 te en id 2 vie 
13— 8—5 ve pte as 1 1 
17—17—0 ~ bee = 1 — 
16—15—1 — — 1 — 1 
15—13—2 te _ be 1 1 
14—11—3 - st yer 2 me 
13— 9—4 =e = cit 1 as 
16—16—0 — pr © LSet pxze = 
15—14—1 os — — 1 1 
14—12—2 nde ee & 2 = 
iS ‘ai ale va 1 — 
15—15—0 - a pat a oa 
14—13--1 pe aod a ee ne 
13—11—2 — = 22. st 
Individuenzahl ..... 31 13 17 75 10 
Heterogenitatsindex. . . 0 0,15 0,35 1,41 2,60 
+0,10 +0,19 +0,21 +0,52 
Mittlere Haploidzahi . . 18,0 17,92 17,82 17,29 16,7 





weitere Differenzierungen zwischen verschiedenen Populationen klar- 
gestellt werden kénnen. Die Tabellen 8 und 9 enthalten fiir einige der 
untersuchten Populationen die Zahl der Individuen, welche die jeweilige 
trivalente Konfiguration in ihrer Meiose aufweisen, d.h. fiir die be- 
treffende AM-Gruppe heterozygot sind. Die GréBe der heterozygoten 
Klasse 14Bt die relativen Haufigkeiten der entsprechenden A-Paare 
und der M-Chromosomen abschitzen. 

Aus den Hiaufigkeiten der Trivalenten in heterogenen Populationen 
resultiert eine auffallende RegelmaBigkeit. Populationen vom Typ 13 
von schwacher bis mittlerer Heterogenitaét (H< 1) enthalten als weitaus 
haufigste Konfiguration das Trivalent V. Gleichzeitig tritt III in der 
Regel seltener auf als alle iibrigen Trivalenten. Die Konfigurationen I, 
II+L und IV sind von mittlerer Haufigkeit und zahlenmaBig nur 
wenig voneinander verschieden. An einigen Lokalitiaten (z. B. Le Colom- 
bier) trifft diese Haiufigkeitsregel fiir III und V nicht in vollem Umfang 
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Tabelle 8. Hdufigkeit der Trivalenten in Populationen vom Typ 13 von verschieden 
starker Heterogenitat. 











Populationen 
Le Tle ane Le Tle 
Mesclik | Beclem | Blanche Vey Colom- Blanche | Bloscon | Trésol 
Ost Ost bier Nord 
Individuenzahl. . . 22 23 28 16 15 20 61 50 
I -— 2 2 3 2 12 32 24 
gahi der |Z} Nel] 33) 4ha} 243] Na | Ma | Ploo | Mos 
“it L 1 — — 2 2 2 9 8 
Individuen mit Ill 1 1 2 17 
Trivalent ni 4 ee Tae 17 
IV 3 1 3 1 4 10 26 20 
V 5 6 10 5 3 10 27 14 
Heterogenitatsindex 0,45 0,57 0,82 1,0 1,0 2,95 3,43 3,48 
+0,13 | +0,14|] +0,16| +0,34 | +0,38 | +0,30 | +0,21 | +0,29 


























zu, was auf zufallige Abweichungen infolge der relativ kleinen Indi- 

viduenzahlen zuriickgefiihrt werden darf. 
Die beiden untersuchten Populationen vom Typ 18 weisen dem- 
gegeniiber ein entgegengesetztes Frequenzverhalten der Trivalenten III 
und V auf. Jn Pen Lann 


Tabelle 9. Haufigkeit der Trivalenten in 2 stark hetero- und Le Loup tiberwiegt 
genen Populationen vom Typ 18. numerisch die Konfigu- 
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3 De oy lend fa auf. Wiederum stimmen 

Individuenzahl ..... 75 10 die Haufigkeiten der Tri- 

“En 17 3 valentenI, IT + LundIV 

1. . | Wy, 3\4 annihernd iiberein. — 

Zahl der L.. 2} i} Diezahlreichen nicht auf- 
Individuen mit 1 ae 25 8 4g ge 

Tete alant TW. 15 2 gefihrten Lokalitaten 

We 3 10 1 des Typs 18 von schwa- 

Heterogenitatsindex. . . 1,41 2,60 cher Heterogenitat zei- 

+0,21 + 0,52 gen ein analoges Verhal- 


ten in bezug auf III u.V. 

Die relative Haufigkeit eines bestimmten Trivalents wird in erster 
Linie von den p,- und py-Werten der betreffenden AM-Gruppe be- 
stimmt. Der Haufigkeitsordnung der 5 Trivalenten liegt somit eine 
gegenseitige gréBenmaBige Beziehung der relativen Frequenzen von 
A-Paaren und M-Chromosomen der verschiedenen Chromosomengruppen 
zugrunde, damit auch deren Zusammenhang mit der Gesamtheterogeni- 
tit. Im umgekehrten Hiaufigkeitsverhalten desselben Trivalents (III 
oder V) in Kolonien entgegengesetzter numerischer Typen auBert sich 
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ein vom Populationstyp unabhiangiges, gleichsinniges Verhalten der 
pa- und py-Frequenzen der entsprechenden Chromosomengruppe. 
Innerhalb der Gruppe III besteht eine Tendenz zum metazentrischen 
Chromosomentyp, woraus eine relative Seltenheit der heterozygoten 
Kombination in Populationen vom Typ 13 und umgekehrt deren Haufig- 
keit in solchen vom Typ 18 resultiert. Anderseits tendiert Chromosomen- 
gruppe V zum akrozentrischen Zustand; infolgedessen ist Trivalent V 
in schwach heterogenen Populationen von Typ 13 haufig, dagegen 
selten in Kolonien von Typ 18. Die Ergebnisse in schwach heterogenen 
Populationen entgegengesetzter Typen sind somit gleichlautend; die- 
selben Chromosomen zeigen in Populationen beider Typen iiberein- 
stimmende Frequenzeigenschaften. 

Die Verhiltnisse in den stark heterogenen Populationen vom Typ 13 
(Bloscon, Trésol, Ile Blanche Nord), welche vorerst der Haufigkeits- 
regel zu widersprechen scheinen, sind im gleichen Sinne deutbar. Wah- 
rend Trivalent III in allen stark heterogenen Populationen seltener 
auftritt als I, I[-+L und IV, ist V entweder von gleicher Haufigkeit 
wie die letzteren oder selbst seltener als III (Trésol). Die Analyse der 
nur fiir entweder M-Chromosomen oder A-Chromosomenpaare homo- 
zygoten Individuen der beiden Hauptreihen (Tabelle 10) ergibt Auf- 
schluB iiber die Haufigkeiten der A/A- und der M/M-Kombinationen 
in einem Teil der Stichprobe, so daB sich die zugehG6rigen p,- und py- 
Frequenzen der Chromosomengruppen III und V abschiatzen lassen. 

In der Hauptreihe 13 (Tabelle 10) ist Homozygotie fiir My; in allen 
stark heterogenen Populationen vom Typ 13 fiir die Majoritét der 
entsprechenden Individuen verwirklicht, gleichzeitig haufiger als die 
Homozygotie fiir alle andern M-Chromosomen. Die als Vergleich auf- 


. gefiihrte schwach heterogene Population Ile Blanche Ost zeigt dasselbe 


Verhalten. Anderseits ergibt sich aus der Seltenheit fiir A,;;-Homo- 
zygotie in den wenigen Individuen der Hauptreihe 18 derselben Kolonien 
ebenfalls eine relativ geringe Haufigkeit des A,;;-Chromosomenpaares 
zugunsten von M;,;;. Die Daten fiir die Chromosomengruppe III stimmen 
somit tiberein mit den Ergebnissen in schwach heterogenen Popula- 
tionen. — Aus Tabelle 10 geht trotz der jeweils geringen Individuen- 
zahlen deutlich hervor, da8 Homozygotie fiir Ay von allen A-Paaren 
am haufigsten realisiert ist. Damit stimmen die Daten fiir My der 
Individuen der Hauptreihe 13 in Bloscon und Ile Blanche Nord ebenfalls 
iiberein, da Hiufigkeit von Ay eine relative Seltenheit von My und 
der entsprechenden homozygoten Kombination bedingen muB. Das 
entgegengesetzte Haufigkeitsverhalten der Trivalenten III und V in den 
schwach heterogenen Kolonien bestitigt sich somit fiir die zugehérigen 
homozygoten Kombinationen in Populationen starker Heterogenitat. Die 
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geringe Abweichung von My in Trésol darf als zufallig taxiert werden, 
da die Verhiltnisse fiir Ay mit der Erwartung gut iibereinstimmen. 

Tabelle 10 zeigt demnach, daB das Chromosomenpaar Ay in stark 
heterogenen Kolonien vom Typ 13 haufiger ist als My. Seine relative 


Tabelle 10. Haufigkeit der Homozygotie fiir M-Chromosomen und A-Chromosomen- 

paare in den Individuen der beiden Hauptreihen von stark heterogenen Populationen. 

Zum Vergleich sind die Daten aus einer schwach heterogenen Population (Ile 
Blanche Ost) mit aufgefiihrt. 


Die Individuen der Konstitution 8 (2) + 5 (3) sind jeweils in beide Hauptreihen 
aufgenommen worden; fiir die Homozygotiewerte sind sie belanglos. 

















Typ 13 Typ 18 
Trésol | Bl Blonehe | Blanche} P&2 | ret, 
Teso. Osc anche ne. e Lou 
me Nord Ost " Lann J 
Individuenzahl total . . 50 61 20... 28 75 10 
Individuenzahl 
Hauptreihe 13... . 22 29 13 26 3 1 
ee 12 18 5 24 — — 
davon Mat :": 12 13 7 22 — — 
homozygot { Mir. . . 17 22 13 26 1 ~- 
fiir ee 14 16 6 23 2 — 
My s>. 3 13 6 4 16 = ~- 
Individuenzahl 
Hauptreihe-18 . 5 5 1 -- 66 7 
Ae tees 2 — — — 52 6 
davon ATE A, 4: 2 1 - —- 58 3 
homozygot ( Allr.. . 1 aa —- — 45 1 
fir may iS — 1 — — 53 5 
Ay 4 3 1 — 62 6 














Hiaufigkeit weicht vom Populationstyp 13 ab. Einer iiber den Wert 0,5 
hinaus sich vergréBernden p,-Frequenz entspricht eine zahlenmaBige 
Abnahme der heterozygoten Kombination, woraus die geringe Haufig- 
keit des Trivalents V in der Population Trésol resultiert (Tabelle 8). 
In Bloscon diirften dieselben Verhiltnisse vorliegen, wie vor allem die 
geringe Haufigkeit der My-Homozygotie zeigt. Umgekehrt iiberwiegt 
in der Chromosomengruppe III das metazentrische Element, in Uber- 
einstimmung mit dem Populationstyp. Fir I, II+L und IV ergibt 
sich aus Tabelle 8 annihernde Gleichhiufigkeit der A-Paare und der 
M-Chromosomen in den stark heterogenen Populationen, da jeweils 
um 50% der Individuen das entsprechende Trivalent aufweisen. In 
Ubereinstimmung damit sind in den entsprechenden Hauptreihen 13 
die M/M-Homozygoten in ein und derselben Kolonie ungefahr gleich- 
haufig. Die nur geringen und nicht gleichsinnigen numerischen Unter- 
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schiede zwischen I, I1+L und IV lassen keine sicheren Differen- 
zierungen in ihrem Frequenzverhalten erkennen. 

Auf die Angabe von errechneten pa- und py-Werten wird hier verzichtet, 
da die aus der Heterozygotenhaufigkeit allein bestimmten Werte nicht verlaBlich 
sind. In einigen Populationen lassen zudem die iiber 50% der Individuen be- 
tragenden heterozygoten KlassengréBen keine Bestimmung von realen Werten 
zu. Méglicherweise sind diese Abweichungen — vor allem jene fiir das Trivalent III 
in Le Loup — auf eine Ungiiltigkeit der Hardy-Weinberg-Formel in vorliegenden 
Fall zuriickzufiihren. Die kleinen Individuenzahlen lassen jedoch keinen statisti- 
schen Entscheid zu. 


Das entgegengesetzte Verhalten der relativen Frequenzen von A- 
und M-Chromosomen der Chromosomengruppen III und V gilt somit 
-0 
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Abb. 20. Sch der Freq bezieh zwischen M-Chromosomen’ und A-Chromo- 
somenpaaren der 5 AM-Gruppen in Abhdngigkeit von der mittleren Haploidzahl der 
Population. 


fiir den gesamten Heterogenitiatsbereich. Mittlere Haploidzahl und Einzel- 
frequenzen von A- und M-Chromosomen sind einander korreliert; eine 
Gesamtheterogenitat setzt sich in gesetzmaBiger Weise aus den 5 Kompo- 
nenten zusammen. Die Beziehungen der p,- und py-Werte zur mittleren 
Haploidzahl der Population sind in Abb. 20 schematisch dargestellt. 
Das Schema bringt zum Ausdruck, daB bis zu einem gewissen mittleren 
Heterogenititsgrad die A- und M-Frequenzen aller AM-Gruppen dem 
jeweiligen Populationstyp folgen; bei starkerer Heterogenitét ent- 
sprechen die Hiufigkeitsverhaltnisse in den Gruppen III bzw. V der 
Populationen vom Typ 18 bzw. 13 dem jeweils entgegengesetzten 
numerischen Typ. Die Frequenzen aller Chromosomengruppen ver- 
halten sich in beiden numerischen Typen gleichsinnig bei einer Anderung 
(Zunahme oder Abnahme) der mittleren Haploidzahl. — Das Schema 
vereinfacht die Verhialtnisse insofern, als die Gruppen I, II+L und IV 
gleich behandelt werden, woraus ein symmetrischer Kurvenverlauf fiir 
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III und V resultieren mu’. Die Beriicksichtigung eines gr6Beren Zahlen- 
materials wird wohl auch zwischen den im Schema zusammenfallenden 
Chromosomengruppen differenzieren lassen. 

Die dargestellte numerische Beziehung zwischen den 5 AM-Chromo- 
somengruppen schrankt die Freiheit der Heterogenitaét trotz der 
graduellen Ubergange der H-Werte ein. Anderseits werden dadurch die 
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Abb. 21. Ubersichtskarte der Bretagne mit Angabe der untersuchten Lokalitaten. Die 
Nummern der Fundorte beziehen sich auf Tabelle 11. Eingerahmt das engere Unter- 
suchungsgebiet der Abb. 22. ; 


Populationen der beiden reinen Formen durch Merkmale der inneren 
Populationsstruktur kontinuierlich miteinander verbunden. 

Der zahlenmaBige Zusammenhang der AM-Gruppen in einer Popu- 
lation zeigt, daB deren chromosomale Konstitution nicht zufallsbedingt 
ist. Das weist entscheidend darauf hin, daB eine heterogene Population 
durch eine Selektionswirkung zustande kommt, welcher die beiden alter- 
nativen Formen der Chromosomen unterworfen sind. Eine Beziehung 
der Heterogenitaét zu selektiv wirkenden Faktoren wird sich aus der 
Verbreitung der numerischen Formen. ergeben. 
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B. Die Verbreitung der Populationen. 
Die Differenzierung der Populationen von verschiedenen Lokalitaten 
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Beurteilung ihrer Verbreitung miissen in erster Linie die Populations- 
mittelwerte beriicksichtigt werden. 


In der Verbreitungskarte Abb. 22 sind die in Tabelle 11 angefiihrten Fund- 
en. Die den Lokalitaten bei- 


gegebenen Nummern (Abb. 21 und 22) beziehen sich auf Tabelle 11; sie werden 


orte des naiheren Unter 


1, 





einge 


Tabelle 11. Liste der gepriiften Lokalitdten mit Angabe der Populationsmerkmale. 
Die Nummern der Lokalitaten beziehen sich auf die Abb. 21 und 22. 




















Nr. der 7 Indi- Mittlere ites: 
— Name der Lokalitaét = Typ _— genit&tsindex 
1. Naheres Untersuchungsgebiet (Umgebung von Roscoff): 
7 *-|:Goelothedec.....0".. <i: 8s 17 13 13,0 0 
2: Pile de Biec. . Bier euak- 4 18 17,63 0,75 + 0,48 
3 | Pte. Occidentale (Ile de Batz) 3 13 14,0 2,0 +0,58 
4 | Ile des Prés (Siidseite) . . 1 18 18,0 
5 | Porz an Ilis (Ile de Baiz) . 1 18 18,0 
6 | Enes Vey (Ile de Batz). . 16 13 13,5 1,0 +0,34 
7: jmeeemet . si pte +s: > 17 18 17,82 0,35 + 0,19 
Bi PIPED one SR IRS 10 18 16,7 2,6 + 0,52 
® i | Rome “aeures:.. £3... 13 18 17,92 0,15 + 0,10 
WO : | MROMOOEE SS RS 6 31 18 18,0 0 
11 | Balise Notre-Dame .... 10 18 17,95 0,10 + 0,10 
12 | Vivier (bei Roscoff) . 4 18 17,63 | 0,75 + 0,75 
13 | Bloscon (Ostspitze) 61 13 14,71 3,43 + 0,21 
i4; | Ste. Barbe.c: . ww SS 2 18 18,0 
+ $i: Be ere 50 13 14,74 3,48 + 0,29 
16; | Boch Wises 0... es 8 18 17,94 | 0,13 + 0,13 
17 | Roche Hourmell ..... 8 18 18,0 0 
78 -1ile- Btes Anne. . «. .:. 7 18 18,0 0 
ap | Tes-emtes. . Ore we 1 18 18,0 
20 | Estellen bihan 
(Rochers de Duon) 32 13 13,0 0 
21 | Les Bisayers ...9>... 24 13 13,19 0,38 + 0,13 
22 | Ile Blanche Nord. .... 20 13 14,48 2,95 + 0,30 
23 |Ile Blanche Ost ..... 28 13 13,41 0,82 + 0,16 
See yoo eee 22 13 13,23 0,45 + 0,13 
25 | Mean Matt. ....... 3 18 17,83 | 0,33 + 0,33 
ES TRIG 5s ose ca ie een 1 18 18,0 
27 =| Ile Verte ( Bucht von Morlaiz) 15 13 13,0 0 
28 '\ie Celombier. . . 2. 25% 15 13 13,5 1,0 +0,38 
RE ee ee ees 15 18 17,29 1,41 + 0,21 
30 |Le Beclem Nord ..... 27 13 13,0 0 
31 |Te Beclem Ost. ..... 23 13 13,28 | 0,57+ 0,14 
32 | Tle aux Dames...... 2 18 17,25 
36:1 Me Ge pane © . «+s 2 1 
34 | Tle Blanche (bei Sterec) 5 
35 | Tle Sterec West. ..... 4 
36 |Tle Sterec Nord. ..... 8 
37 | Pte. de Terrémes ..... 4 
38 | Anse de Terrénes. .... 1 
39 | Pte. Annalouesten 8 
ear ie 1 
oe ees 1 
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Tabelle 11. (Fortsetzung.) 





Ne aae Indivi- a |. wet, 
Laalt- Name der Lokalitat dehasah? Typ Hamel genitdtsindex 











2. Bucht von Locquirec: 

















42 | Pte. de ’Armorique. .. . 26 13 13,0 0 
43 | Roches d’Argent ..... + 13 13,0 0 
44 | Roche rouge... 2... 2 13 13,0 
3. Westlich der Region von Roscoff und Siidkiiste der Bretagne: 

45 |Carrec Hir (bei Guissény) . 3 13 14,5 3,0 +1,53 
46 | Anse du Pouldu (Quelern) . 5 13 13,0 0 
47 | Beg-er-Naud (Quiberon): 

Mytilus-Bank. ..... 19 13 13,47 | 0,95 + 0,27 
48 | Beg-er-Naud (Quiberon): 

Chthalamus-Felsen . . . 3 13 14,5 3,0 +1,15 


im Text den jeweiligen Ortsnamen beigefiigt. Einige der Lokalitaten, besonders 
vom Typ 18, konnten aus technischen und aus sachlichen Griinden mit nur sehr 
geringen Individuenzahlen gepriift werden, so daB die angegebenen Mittelwerte 
(mittlere Haploidzahl und Heterogenitatsindex) fiir diese Falle nur beschrankte 
Giiltigkeit besitzen. Sie geniigten jedoch meistens zur Feststellung des numerischen 
Typs, selbst wenn nur Nahreier der Analyse zur Verfiigung standen. Ein H-Wert 
wird nur fiir Individuenzahlen > 3 angefiihrt; die mittlere Haploidzahl wird in 
jedem Fall eingetragen, da dieser Wert bei kleineren Individuenzahlen AufschluB 
iiber die angetroffenen Konstitutionen erteilt. An einigen Orten wurden Einzel- 
individuen von stark heterogener Konstitution aufgefunden. Da sie keine sichere 
Entscheidung iiber den numerischen Typ zulassen, wurden sie in Abb. 22 und 
Tabelle 11 nicht aufgenommen. 

Die Verbreitungskarte zeigt, daB den Populationen beider Formen 
oder Typen eine weite Verbreitung im Untersuchungsgebiet zukommt. 
Im Gegensatz zur urspriinglichen Auffassung ist die 13-Chromosomen- 
form nicht insular, wie der erste Fundort (Estellen bihan 20) vermuten 
lie8. Beide Formen kommen sowohl an der Festlandkiiste als auf 
isolierten Komplexen des Litorals vor. 

Aus der Verteilung der Populationen resultiert eine eindeutige dko- 
logische Verbreitungsregel fiir die beiden Typen. Der Typ 13 bewohnt 
alle exponierien, d.h. starker Wellenbewegung ausgesetzten Lokalititen 
der Gezeitenzone. Der Typ 18 besiedelt die geschiitzten flachen Ebbezonen 
mit ruhigem Wasser. 

Was allgemein fiir die Grundtypen gilt, trifft im gleichen Sinne 
fiir die Heterogenitiatsindizes der Tabelle 11 zu. Homogene Populationen 
fiir 13- oder 18-Chromosomen und nur schwache Heterogenitatswerte 
(H <1) finden sich an extrem expoaierten bzw. extrem geschiitzten 
Orten vor. Mittel bis stark heterogen sind Kolonien an Lokalititen 
von intermediirem Charakter in bezug auf Exponiertheit und die 
weiteren damit zusammenhingenden 6kologischen Faktoren. 


Chromosoma. Bd. 6. 32 














462 HansRUDOLF STAIGER: 


Der dkologischen Trennung der beiden numerischen Formen ent- 
sprechen weitgehende Unterschiede der jeweiligen Kiistenfazies. Der 
Habitus einer Lokalitaét wird in erster Linie vom Grad der Exponiertheit 
gegeniiber der Wellenbewegung bestimmt. Im Zusammenhang damit 
steht als weitere Variable ein verschiedener Grad des Nahrungsreichtums, 
der mehr oder minder fest von der Exponiertheit der Lokalitat, auBer- 
dem von der Art des Untergrundes — anstehendes Gestein oder isolierte 
Blécke — mitbestimmt wird. 

Die typische Lokalitaét der 13-Chromosomenform ist durch das 
massenweise Vorkommen von Mytilus edulis (Lamellibranchia) gekenn- 
zeichnet. In der untersuchten Region ist Mytilus einzig auf felsigem 
Untergrund anzutreffen. Eine extrem starke Ausbildung findet eine 
Mytilus-Population bei extremer Exponiertheit auf anstehendem Ge- 
stein!. Sie belegt das mittlere Gezeitenniveau der Braunalgen Fucus 
vesiculosus und F. serratus; ihre vertikale Verbreitung bestimmt zu- 
gleich jene der entsprechenden Purpura-Kolonie, deren wichtigste 
Nahrungsquelle Mytilus darstellt. Neben Mytilus kommen als Beute- 
tiere fiir Purpura in geringerem MaBe die Cirripeden Chthalamus stellatus 
und Balanus balanoides in Betracht. Der auBerordentlich groBe Nah- 
rungsreichtum solcher Lokalitéten, bedingt durch die Massenentwick- 
lung von Mytilus, erméglicht die Ausbildung einer auBerst dichten 
und individuenreichen Purpura-Population. — Alle untersuchten stark 
exponierten MV ytilus-Lokalitéten von typischem Habitus tragen homo- 
gene Purpura-Populationen mit 13 Chromosomen in allen gepriiften 
Individuen (Gole’hedec 1, Estellen bihan 20, Ile Verte 27, Le Beclem 
Nord 30, Pte. de l’Armorique 42). 

An zahlreichen Lokalititen sind Populationen vom Typ 13 mit 
schwacher bis mittlerer Heterogenitaét aufzufinden. Es handelt sich 
um Orte, welche durch vorgelagerte Inselkomplexe (Les Bisayers 21, 
Ile Blanche Ost 23, Mesclik 24) oder durch eine vorgelagerte flache 
Sublitoralzone (Enes Vey 6) an Exponiertheit eingebiiBt haben und 
eine weniger ausgedehnte, teils lockere Mytilus-Population aufweisen. 
Die Purpura-Kolonien solcher Orte sind dementsprechend numerisch 
schwacher entwickelt. — Einen wichtigen Variationsfaktor fir die 
Starke der Mytilus-Population stellt die Beschaffenheit des Unter- 
grundes dar. Mytilus ist auf isolierten Blécken diffuser und weniger 
individuenreich entwickelt als auf festem, anstehendem Gestein; zudem 
sind die Tiere durchschnittlich kleiner. Solche Lokalitéten tragen auch 


1 An der Siidkiiste der Bretagne existiert ein zweiter Typ von M ytilus-Banken 
an geschiitzten FluBufern in Estuarien (mouliére de riviére). Da das Wasser an 
solchen Lokalitaten eine stark reduzierte Salinitat aufweist, sind sie wahrschein- 
lich in keinem Fall von Purpura besiedelt. 
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bei relativ starker Exponiertheit gut entwickelte Purpura-Populati- 
onen von mittlerem Heterogenitatsgrad (Le Colombier 28, Le Beclem 
Ost 31). 

Stark heterogene Purpura-Populationen vom Typ 13 weisen ein 
gut charakterisierbares Habitat auf. Es handelt sich um mehr oder 
minder stark exponierte Orte von begrenztem Umfang mit schwach 
entwickelter oder voéllig fehlender M ytilus-Kolonie und starkem Bewuchs 
mit Balanus und Chthalamus. Der Untergrund besteht entweder aus 
anstehendem Gestein (Bloscon 13, Trésol 15, Pte. de Terrénes 37) oder 
aus isolierten Blécken (Carrec Hir 45, Pte. Occidentale 3, Ile Blanche 
Nord 22); im letzteren Fall kann Mytilus auch bei starker Exponiertheit 
nur schwach entwickelt sein. In jedem Fall tritt die Bedeutung von 
Mytilus als Nahrungsquelle fiir Purpura gegeniiber den Cirripeden 
zurick. Die relative Nahrungsarmut solcher Orte hat eine Begrenzung 
der Populationsgr6Be von Purpura zur Folge. 

Das typische Habitat der 18-Chromosomenform ist die Zone der 
Braunalgen Ascophyllum nodosum, die in rahigem Wasser und in flachen, 
ausgedehnten Gezeitenregionen auf Felsen und isolierten Blécken dicht 
entwickelt ist. Ascophyllum fehlt an Orten starkerer Exposition. Da 
sich der Ascophyllum-Girtel tiber dem Fucus-Niveau ausbreitet, liegt 
das entsprechende Populationsmaximum von Purpura durchschnittlich 
etwas héher als an exponierten Lokalitéten. Als Nahrungstiere fiir 
Purpura kommen verschiedene in der Ascophyllum-Zone lebende Proso- 
branchierarten in Betracht (Littorina, Gibbula, Patella), ferner Balanus 
balanoides und Chthalamus stellatus. Entsprechend der weiten Aus- 
dehnung der geschiitzten Gezeitenregionen im Untersuchungsgebiet sind 
die Purpura-Populationen ausgedehnter, zugleich weniger abgeschlossen 
und begrenzt als an exponierten Lokalititen. Die relative Armut an 
Beutetieren bedingt eine bedeutend geringere Populationsdichte. — 
Die reinsten Populationen mit Homozygotie fiir 18 Chromosomen saémt- 
licher gepriifter Individuen finden sich in flachen, bei Flut véllig unter- 
getauchten Regionen (Roscoff 10, Roche Hourmell 17, Ile Ste. Anne 18). 
Hier ist Ascophyllum auf kleinen isolierten Blécken dicht entwickelt; 
der Ascophyllum-Bewuchs verhindert anderseits das Festsetzen von 
Balaniden. Schwache Heterogenitatsgrade weisen die im Ascophyllum- 
Girtel um felsige Erhebungen mit Balanidenbesatz ausgebreiteten 
Kolonien auf (Lédanet 7, Roche Gaurec 9, Balise Notre-Dame 11, Ile 
Blanche 34, Ile Sterec West 35), méglicherweise auch hier in Zu- 
sammenhang mit der gegeniiber flachen Regionen etwas starkeren 
Exponiertheit. 

Von den beiden stark heterogenen Kolonien Pen Lann (29) und Le 
Loup (8) zeigt besonders die letztere einen intermediaren Charakter. 
32* 
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An beiden Orten ist Mytilus edulis in Felsritzen des anstehenden Ge- 
steins auBerst schwach entwickelt (ohne Bedeutung als Beutetiere fiir 
Purpura); Balaniden sind haufig. Um den Felsen von Le Loup fehlt 
Ascophyllum weitgehend, die Purpura-Population liegt hier etwas tiefer 
(Fucus-Niveau). Der Habitus dieser Lokalitét entspricht in mehreren 
Punkten jenem einer stark heterogenen Kolonie vom Typ 13. 


Fiir die Geltung der ékologischen Verbreitungsregel der Grundtypen sprechen 
zahlreiche Falle nahe benachbarter Lokalitaten mit alternativer Fazies. In der 
Brandungszone im Norden der Ile de Batz finden sich Populationen vom Typ 13 
an den exponierten Orten Pte. Occidentale (3) und Enes Vey (6). Dagegen ist die 
geschiitzte, eng umgrenzte Ascophyllum-Region zwischen der Ile de Batz und 
der nérdlich vorgelagerten kleinen Ile des Prés (4) von einer Kolonie vom Typ 18 
bewohnt, welche von der geschiitzten Region siidlich der Ile de Batz abgeschnitten 
ist. — Die beiden vorgeschobenen Lokalitaten Bloscon (13) und Trésol (15) tragen 
Populationen vom Typ 13, welche entsprechend der nur geringfiigigen Mytilus- 
Entwicklung und dem relativ kleinen Expositionswinkel stark heterogen sind. 
Dagegen beherbergt die Ascophyllum-Lokalitat Ste. Barbe (14) in der kleinen 
Bucht zwischen Bloscon und Trésol, von diesen Orten nur je 200m entfernt, 
eine Kolonie vom Typ 18. Dasselbe trifft zu fiir den Fundort Vivier (12) westlich 
der Pte. de Bloscon, welchem, wie allen Lokalitaten unmittelbar bei Roscoff, 
durch die Ile de Batz und die éstlich anschlieBende Banc de I’Ile de Batz erhéhter 
Schutz vor Wellenbewegung zukommt. — Die beiden exponierten Lokalitaten 
Le Beclem Nord (30) und Le Beclem Ost (31) zeigen gegeniiber den Fundorten 
Tle aux Dames (32) und Ile de Sable (33) (Ascophyllum-Zone) denselben Gegensatz. 
Alle 4 Lokalitaten bilden bei Ebbe einen einzigen Komplex; die weiter siidlich 
liegenden Orte sind durch die vorgelagerte flache Zone hinreichend geschiitzt. — 
Der geschiitzte Fundort Anse de Primel (40) ist vollstandig von auf Mytilus- 
Banken ausgebildeten Populationen des Typs 13 eingeschlossen (Primel 47, Pte. 
Annalouesten 39 und dazwischen liegende exponierte Punkte). 

Den graduellen Ubergang von Homogenitat zu verschiedenen Heterogenitats- 
graden mit dem Wechsel der dékologischen Bedingungen demonstrieren mehrere 
benachbarte Populationen vom Typ 13. Die Paare Ile Verte (27, H = 0) — Le 
Colombier (28, H = 1,0) und Le Beclem Nord (30, H = 0) — Le Beclem Ost 
(31, H = 0,57) exemplifizieren gleichzeitig abnehmende Exponiertheit und Uber- 
gang von der kompakten Mytilus-Population auf festem Fels zur aufgelockerten 
auf isolierten Blécken. Die Zunahme der Heterogenitét an den Lokalitaten 
Estellen bihan (20) — Les Bisayers (21) — Mesclik (24) (H = 0 bzw. 0,38 bzw. 
0,45) steht in Beziehung zur abnehmenden Exponiertheit bei gleichzeitig schwacher 
werdender Mytilus-Bank auf kompaktem Fels. Anderseits sind die Lokalitaten 
Mesclik (24) — Ile Blanche Ost (23) — Ile Blanche Nord (22) vergleichbar in bezug 
auf Exponiertheit; dem zunehmenden Wert von H (0,45 bzw. 0,82 bzw. 2,95) 
entspricht hier eine progressive Auflockerung der M ytilus-Population infolge einer 
Anderung der Felsgrundlage. Ile Blanche Nord zeigt den typischen Habitus 
der stark heterogenen Lokalitaten mit einer schwachen Mytilus-Kolonie auf 
isolierten Blécken und einem Uberwiegen der Balaniden als Nahrungsiiere fiir 
Purpura. 

Ob der numerische Dimorphismus von Purpura lapillus fir das 
gesamte Verbreitungsgebiet der Art Giiltigkeit hat, ist zur Zeit nicht 


bekannt. Es wire denkbar, daB den beiden Formen geographisch 
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verschiedene Verbreitungszentren zukommen und sich ihre Areale in 
einer breiten Uberlappungszone begegnen. Die bisherigen Befunde an 
den wenigen Lokalititen auBerhalb des engeren Untersuchungsgebietes 
(Abb. 21) scheinen trotz ihrer Liickenhaftigkeit die Giiltigkeit der éko- 
logischen Verbreitungsregel fiir die gesamte Kiiste der Bretagne wahr- 
scheinlich zu machen. 

Die Lokalitaét Carree Hir (45), 33 km westlich von Roscoff gelegen, 
ist als Habitat fir Purpura intermediar (mittlere Exponiertheit, iso- 
lierte Bliécke, Fehlen von Mytilus, starke Entwicklung von Balanus 
und Chthalamus) und dementsprechend von einer stark heterogenen 
Population des Typs 13 besiedelt (H=3,0 fiir 3 Individuen). — Die 
Ergebnisse an 3 Lokalitaten der Siidkiiste der Bretagne stimmen mit 
den Befunden aus dem engeren Untersuchungsgebiet ebenfalls iiberein. 
Am Eingang der Rade de Brest weist die Lokalitat Anse du Pouldu (46) 
an der Westkiiste der Halbinsel Quelern die 13-Chromosomenform auf. 
Wie der Habitus dieser stark exponierten Lokalitaét vermuten laBt 
(Mytilus-Bank auf kompaktem Fels), zeigt die Stichprobe von 5 Tieren 
Homogenitat fiir 13-Chromosomen. — Zwei weitere Fundorte betreffen 
die Céte sauvage der Halbinsel Quiberon. Die Lokalitét Beg-er-Naud 
(47) weist trotz starker Exponiertheit einen mittleren Heterogenitits- 
grad im Typ 13 auf (H=0,95); dem entspricht als Habitat eine aus- 
gedehnte, sehr lockere Mytilus-Kolonie auf isolierten Blécken in der 
Brandungszone. Der zweiten gepriiften Lokalitat (48), direkt am FuB 
der Klippen liegend, kommt ein relativer Schutz durch das davor- 
liegende flache Blockfeld zu; das Habitat ist durch Massenentwicklung 
von Balaniden und beinahe vollstaéndiges Fehlen von Mytilus gekenn- 
zeichnet. Dem entspricht eine starke Heterogenitat (H = 3,0 fiir 3 Indi- 
viduen). — Zur Priifung einer geschiitzten Lokalitat der Siidkiiste ergab 
sich keine Gelegenheit. Die Befunde von Quiberon lassen jedoch ver- 
muten, daB auch die reine 18-Chromosomenform dort existiert, wie sich 
aus dem Vorkommen von Trivalenten mit denselben Eigenschaften 
wie in der Region von Roscoff ergibt. 

Die dstlich an die Bucht von Morlaix sich anschlieBende Kiiste ist 
auf eine Strecke von etwa 15 km ungegliedert. Da eine ausgedehnte 
Gezeitenregion fehlt oder aus von Purpura unbewohnbarem Sandstrand 
besteht, ist das typische Habitat der Chromosomenzahlform 18 nirgends 
verwirklicht. Die exponierten Lokalititen Pte. de l’Amorique (42) und 
Roches d’Argent (43) mit ihren iiberaus starken M ytilus-Kolonien tragen 
dementsprechend homogene Populationen der Form 13. Die eng um- 
grenzte Lokalitit Roche rouge (44) weist infolge des vorgelagerten 
flachen Sandstrandes einige intermediiire Merkmale auf; die beiden 
gepriiften Individuen sind jedoch homogen fiir 13-Chromosomen. Das 
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darf mit dem Uberwiegen der typischen exponierten Regionen in Zu- 
sammenhang gebracht werden, was die Ausbildung einer reinen Popu- 
lation der Form 18 nirgends erlaubt. 


Allgemeine Folgerungen. 

Aus den Befunden resultiert eine enge Beziehung der Verbreitung 
der beiden Chromosomenzahlformen zu den ékologischen Gegebenheiten 
der Kiistenregion. Als bestimmende Faktoren ergeben sich in erster 
Linie Exponiertheit und Nahrungsreichtum des Habitats. Beide weisen 
in der Gezeitenzone gleichgerichtete Gradienten auf (Abnahme von see- 
warts nach landwarts). Der numerische Typ einer Population wird 
vom 6kologischen Charakter ihres Habitats festgelegt. Ferner stehen 
der Heterogenitatsgrad, damit auch die A:M-Proportionen der 5 AM- 
Chromosomengruppen, in einem festen Zusammenhang mit den 
dkologischen Bedingungen der Lokalitaét. Homogene Populationen beider 
Formen sind den Extremen der Habitatsbedingungen zugeordnet; an 
Lokalitaéten von intermediarem Charakter existieren chromosomal inter- 
mediire Populationen. Dem ékologischen Gradienten verliuft somit ein 
chromosomaler parallel. Die vom Nahrungsreichtum bestimmte Besied- 
lungsdichte folgt derselben Abhangigkeit. 

Die Beteiligung weiterer ékologischer Faktoren an der Bestimmung 
der Populationskonstitution erscheint zweifelhaft. Der Beschaffenheit 
des Untergrundes (isolierte Blécke gegeniiber festem Fels) kommt ledig- 
lich eine modifizierende Bedeutung zu, da sie auf Exponiertheit und 
Nahrungsreichtum riickwirkt. Die starken Gezeitenstrémungen, welche 
eine standige Durchmischung des Wassers bewirken, lassen keine chemi- 
schen Differenzierungen zwischen verschiedenen Lokalitaéten erwarten. 


C. Die Beziehungen zwischen Konstitution und Habitat. 

Die Kontinuitat der Heterogenititswerte bringt graduelle Uber- 
gange der Populationskonstitution zwischen Populationen der beiden 
reinen Formen zum Ausdruck. Die gréBenmaBigen Beziehungen der 
relativen Frequenzen innerhalb der 5 AM-Chromosomengruppen zur 
Gesamtheterogenitaét zeigen jedoch, daB die chromosomale Zusammen- 
setzung einer heterogenen Population nicht beliebig oder zufallsbedingt 
sein kann. Dieser Umstand spricht entscheidend fiir eine adaptive 
Funktion des Konstitutionspolymorphismus in den heterogenen Kolonien. 
Der enge Zusammenhang der Populationsstruktur mit dem d6kologischen 
Charakter des Habitats, der sich aus der Verbreitung der numerischen 
Formen ergibt, schafft dafiir eine direkte Grundlage. 

Gegen eine Zufalligkeit der A:M-Proportionen und im Sinne einer 
adaptiven Stabilisierung der Heterogenitaét sprechen 2 weitere Um- 
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stiande. 1. Non-Disjunction eincr heterozygoten A/M-Kombination hat 
einen Ausfall entwicklungsfahiger Kier zur Folge; der mittlere Fertili- 
tatsverlust steigt mit wachsender Heterogenitat. Durch die resultierende 
Elimination des weniger haufigen Chromosomentyps einer Population 
muB schlieBlich Homozygotie fiir 13 oder 18 Chromosomen oder fiir 
eine intermediare Zahl zwischen diesen beiden Extremen erreicht werden. 
Eine stabile heterogene Populationskonstitution kann einzig durch 
adaptive Effekte zustande kommen, welche die heterozygote Kombi- 
nation selektiv bevorzugen und dadurch den Fertilitaétsverlust zu kom- 
pensieren vermégen. — 2. Zwischen einigen der untersuchten Lokali- 
titen mit entgegengesetzten numerischen Typen bestehen keine geo- 
graphischen oder 6kologischen Schranken, so daB die dazwischen liegen- 
den Regionen schwach, aber kontinuierlich von Purpura besiedelt sind. 
Das gilt z. B. fiir Bloscon (13) — Trésol (15) einerseits und dem Fundort 
St. Barbe (14) anderseits; ferner zwischen Ile Sterec Nord (36) und Ile 
Sterec West (35). Das Ausbleiben einer homogenen Durchmischung 
in diesen Fallen zeigt, da® der zwischen solchen Lokalititen bestehende 
chromosomale Gradient stabilisiert wird. 

Das Verbreitungssystem der beiden numerischen Formen zeigt den 
parallelen Verlauf eines chromosomalen Gradienten der Heterogenitat 
und der A:M-Proportionen und eines Gradienten der 6dkologischen 
Bedingungen des Habitats. Damit erweist sich, daB der dkologische 
Charakter einer Lokalitét den selektiv wirkenden Faktorenkomplex 
reprasentiert, auf welchen die aus der Populationsstruktur zu erschlie- 
Bende adaptive Funktion der heterogenen Konstitution bezogen ist. 

Auf der Grundlage der Selektionswirkungen ergibt die Theorie des 
balancierten Polymorphismus eine adiquate Deutung der Heterogenitat 
in den intermediaren Populationen. Die relative Haufigkeit der A- 
und M-Chromosomen wird innerhalb jeder einzelnen der 5 AM-Chromo- 
somengruppen in einem gegebenen Habitat durch verschiedene adaptive 
Werte der Kombinationen A/A, A/M und M/M bestimmt. Die Stabili- 
sierung einer A:M-Proportion hat zur Voraussetzung, dB den Hetero- 
zygoten ein heterotischer Effekt zukommt, d. h. die beiden homozygoten 
Kombinationen kleinere adaptive Werte besitzen. Die Verschiebung 
des Gleichgewichts zwischen den verschiedenen Phasen eines Poly- 
morphismus mit der raumlichen oder zeitlichen Anderung der Umwelt- 
bedingungen ist in natiirlichen wie auch in experimentellen Populationen 
mehrfach demonstriert worden (DoBzHANSKY 1949, 1951, Levrran 1951, 
Wricut und DospzHansky 1946 u.a.). Heruts (1948) gelang es zu 
zeigen, daB unter bestimmten extremen duBeren Bedingungen die fiir 
eine gewisse Genanordnung homozygoten Individuen von Drosophila 
pseudoobscura den Heterozygoten iiberlegen sind (gleichzeitig die 
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alternative homozygote Kombination unterlegen); dagegen zeigen bei 
anderer auBerer Faktorenkonstellation die Heterozygoten eine erhdhte 
Vitalitat. Auf analoge Weise kénnen die adaptiven Werte der Kombi- 
nationen A/A, A/M und M/M dem jeweiligen Habitat angepaBte GroBen 
annehmen, wobei sich die Werte innerhalb der 5 AM-Gruppen beim 
Ubergang vom einen zum andern extremen Typ des Habitats gleich- 
sinnig andern. Wenn der Kombination A/A (bzw. M/M) ein mindestens 
ebenso groBer adaptiver Wert zukommt wie den Heterozygoten A/M, 
ist Reinheit der Population fiir das A-Paar (bzw. M-Chromosom) der 
betreffenden AM-Gruppe verwirklicht. Aus der Beziehung der Frequen- 
zen pa, und py verschiedener AM-Gruppen ergibt sich Homogenitit 
fir 13 Chromosomen in einer exponierten Population, sobald My/My 
denselben adaptiven Wert wie My/Ay besitzt; in diesem Fall sind die 
entsprechenden Werte der iibrigen M/M-Kombinationen bereits gréBer 
als die jeweiligen A/M-Werte. Dasselbe gilt fiir das A,;;-Chromosom 
in einer geschiitzten Population, da die Gruppe III die starkste Tendenz 
zur metazentrischen Form aufweist. Den 5 AM-Chromosomengruppen 
kommen verschiedene ,,Anderungsfunktionen“ der adaptiven Werte 
zu. Damit entsteht in jeder Population ein stabiles Gleichgewicht 
zwischen A- und M-Chromosomen saémtlicher 5 Gruppen in Abhangigkeit 
von den betreffenden spezifischen Habitatsbedingungen. 

Die dargestellte Auffassung hat zur unbeweisbaren Voraussetzung, daB die 
relativen Frequenzen der 5 AM-Chromosomengruppen unabhangig voneinander 
(aber gleichsinnig) auf die 6kologischen Bedingungen reagieren. Trotzdem ver- 
schiedene Kombinationen méglicherweise Wechselwirkungen eingehen kénnen, 
d.h. eher Genotypen als einzelne Chromosomen selektioniert werden, wird sich 
an der Beziehung zwischen dkologischen und populationsstrukturellen Fakten 
nichts Wesentliches andern kénnen, da die Daten der verschiedenen Populationen 
gleichsinnige Anderungen zeigen. 

Morphologische Merkmale der Adulttiere von Purpura, welchen 
ein Selektionswert zugesprochen werden kann, sind zwanglos aufzu- 
finden. In zahlreichen dkologischen und systematischen Arbeiten iiber 
Purpura lapillus (AcERsBore 1929, Cotton 1916, CookE 1895, Datu 
1916, Moore 1936) werden morphologische Unterschiede der Adulttiere 
verschiedener Standorte beschrieben. Cotton (1916) betont erstmals 
den Selektionswert von Farbungsvarianten (dunkelviolett-braun gegen- 
‘iber weiB-gelb) in bezug auf die Feinde von Purpura (Méven) an ver- 
schiedenen Lokalitaten mit hellem (Balaniden) oder mit dunkelm Unter- 
grund (Mytilus) und findet entsprechend verschiedene Zusammen- 
setzungen der Populationen. Die Farbungsvarianten werden von CoL- 
TON als erblich angesprochen. -—- Firbungsvarianten dirften in bezug 
auf Exponiertheit selektiv neutral sein; hingegen sind Variationen des 
Gehiausebaues in dieser Hinsicht bedeutungsvoll. Die Gehause der 
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Tiere exponierter Lokalitaiten sind kleiner, gedrungener, dicker und 
besitzen eine gréBere Offnung als die Gehause von geschiitzten Fund- 
orten (COOKE 1895, Dau 1916)!. Die Beziehung solcher morphologischer 
Eigenschaften zum mechanischen Widerstand gegeniiber der Wellen- 
bewegung ist evident. Da sich dieser Dimorphismus mit dem chromoso- 
malen deckt, kann vermutet werden, daB er eine genetische Grundlage 
besitzt und an die entsprechenden Formen der Chromosomen gebunden 
ist. Dafiir spricht besonders die Tatsache, daB mehrere morphologische 
Merkmale (z. B. GréBe der Adulttiere, GréBe, Form und Eiinhalt der 
Eikapseln) in den Populatiorien starker Heterogenitaét ein bedeutend 
gréBeres Variationsma8 aufweisen als in den homogenen Populationen 
beider numerischer Typen (ohne Zahlenbelege). Méglicherweise besteht 
eine direkte Beziehung zur Variation der individuellen chromosomalen 
Konstitutionen in heterogenen Kolonien. Die den mechanischen Wider- 
stand erhédhenden Baumerkmale miissen besonders im exponierten 
Habitat eine selektive Beeinflussung der Populationskonstitution be- 
wirken, waihrend sie an den geschiitzten Lokalitaten in dieser Hinsicht 
selektiv neutral sind. 

Weniger augenfallig ist eine Beziehung des Nahrungsreichtums zur 
Populationskonstitution. Die naheliegendste Deutung ergibt sich aus 
dem Umstand, da8 die Nahrungsmenge an den nahrungsarmen geschiitz- 
ten Orten einen die PopulationsgréBe beschrinkenden Minimumfaktor 
darstellt, wihrend der Nahrungsreichtum der exponierten Lokalitaten 
keine begrenzende Funktion ausiibt. Es wird deshalb im nahrungs- 
armen Habitat eine starke Nahrungskonkurrenz wirksam sein, welcheeine 
Selektion geeigneter morphologischer oder physiologischer Eigenschaften 
verursachen kann. Ferner ist zu beriicksichtigen, daB die Populations- 
dichte selbst als ein selektiv wirkender Faktor die adaptiven Werte ver- 
schiedener Genotypen beeinflussen kann (TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1934). 

Die Parallelitat des 6kologischen und des chromosomalen Gradienten 
ergibt sich so als das Resultat zweier konfliktierender selektiver Fak- 
toren, welche zur dkologischen Polaritaét des -Verbreitungsgiirtels in 
Beziehu: ; stehen. Die dkologischen Anspriiche der beiden reinen For- 
men werden im intermediire Bedingungen bietenden Habitat in ein 
stabiles, ortsspezifisches Gleichgewicht gebracht. 


1 Moore (1936) bestreitet eine Korrelation zwischen den Merkmalen der Schale 
und der Exponiertheit auf Grund statistischer Untersuchungen. Szine Folgerungen 
sind jedoch nicht stichhaltig, wenn die Gehausemerkmale von geographisch weit 
auseinanderliegenden Populationen der Kiiste von England zu einem ,,wave exposure 
index‘‘ in Beziehung gesetzt werden; unter diesem versteht Moore den durch- 
schnittlichen Prozentsatz der Tage eines Jahres mit landeinwarts gerichtetem 
Wind. Diese Definition der Exponiertheit verunméglicht notwendigerweise den 
Vergleich von Populationen in mikrogeographischen Bereichen. 
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IV. Diskussion. 


Der intraspezifische Dimorphismus der Chromosomenzahlen bei 
Purpura lapillus kann nur in beschrinktem Ma8 der numerischen 
Variation anderer tierischer Arten verglichen werden. Wahrend bei 
Purpura das die raumliche Verteilung der Formen regelnde Prinzip 
dkologischer Art ist, sind im bestbekannten Fall intraspezifischer 
Variation Gryllotalpa gryllotalpa (zuletzt KusHNIR 1952) die numerischen 
Varianten geographisch getrennt. Die in Mitteleuropa, Italien, Ruminien 
und Palastina lebenden Formen von Gryllotalpa weisen stark verschie- 
dene Chromosomenzahlen auf (2N=12, 14, 15, 18, 19, 23; XO- und 
XY-Mechanismen); die cytogenetische Beziehung der Varianten ist 
ungeklart. Ihre geographische Trennung macht geographische Isolation 
als Entstehungsprinzip wahrscheinlich. Bei Purpura laiBt jedoch der 
aktuelle Zustand keinen giiltigen SchluB auf den Entstehungsmodus 
der beiden Formen zu (S. 472). 

. Beim Acridier Trimerotropis sparsa wurde von WuitE (195la, b) 
ein numerischer Dimorphismus (10 und 11 Autosomen haploid) auf- 
gefunden, der in bezug auf die Formbeziehung der Chromosomen 
(,,centric fusion“) dem Purpura-Fall entspricht. Die abweichende Form 
mit 10 Autosomen scheint geographisch begrenzt zu sein, kommt jedoch 
auch in gemischten Populationen vor; die auBerordentliche Seltenheit 
der heterozygoten Kombination weist darauf hin, daB die beiden Formen 
weitgehend reproduktiv isoliert sind. Der Vergleich mit Purpura zeigt 
eindriicklich, daB der Grad numerischer Unterschiede keinerlei zwingen- 
den MaBstab fiir eine genetisch-systematische Differenziertheit darstellt. 
Bei Purpura sind die numerisch weit stairker differenzierten Formen 
nicht abgeschlossen im Sinne einer reproduktiven Isolation. Thre Stabili- 
tat ist jedoch trotzdem gewahrleistet durch die Einschrankung der 
Rekombination, die aus den cytologischen Befunden zu erschlieBen ist. 

In evolutiver Hinsicht ist der Vergleich mit der Isopoden-Arten- 
gruppe Jaera marina (BocquET 1953, StaicER und BocqueT 1954) 
von Interesse. Die Arten dieser Gruppe weisen verschiedene Chromo- 
somenzahlen auf, welche ebenfalls durch die RoBERTSON-Beziehung mit- 
einander verkniipft sind. Sie sind morphologisch einzig auf Grund 
geringer sekundiarer Geschlechtsmerkmale der Mannchen unterscheidbar, 
hingegen in ihren 6kologischen Anspriichen stark verschieden (Be- 
wohner verschiedener Niveaus der Gezeitenzone). In Kultur kénnen 
simtliche Arten untereinander gekreuzt werden, wobei fertile Hybriden 
entstehen. In natiirlichen Populationen sind dagegen Hybriden auBerst 
selten, trotzdem Mischpopulationen zweier Arten vorkommen. Jaera 
marina reprasentiert somit einen weiter fortgeschrittenen Isolations- 
zustand auf der Grundlage des RoBERTSON-Prozesses als Purpura. Im 
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Purpura-Fall muB das ékologisch bedingte Verbreitungssystem immer- 
hin als fraglich erscheinen lassen, ob eine weitere Evolution je gegen 
eine vollkommene Trennung der beiden Formen tendieren kann. 

Ohne Kenntnis der geographischen Verbreitung der beiden numeri- 
schen Formen k6énnen zu den Speziationsfragen bei Purpura zur Zeit 
lediglich die Probleme hervorgehoben werden. Die Komplexitat der 
geographischen und dkologischen Situation wird durch den Umstand 
erhéht, daB8 im Zusammenhang mit der eiszeitlichen Vergletscherung 
Europas eine Siidverschiebung des Verbreitungsareals von Purpura 
eingetreten (Purpura lapillus ist im Quartar von Marokko nachgewiesen, 
LECOINTRE 1950; die heutige siidliche Verbreitungsgrenze liegt in Portu- 
gal) und anschlieBend eine Wiederbevélkerung vorher unbewohnbarer 
Kiisten erfolgt sein muB. Die Bedeutung der Eiszeiten fiir die Art- 
bildung bei terrestrischen Tieren durch die Entstehung isolierter siid- 
licher Refugien ist bekannt; mdéglicherweise hat dasselbe Prinzip auch 
fiir den Gryllotalpa-Fali Geltung. Ein analoger Vorgang kann in modifi- 
zierter Weise auf marine litorale Arten anwendbar sein, wobei zugleich 
die bedeutenden Hebungen und Senkungen des Meeresniveaus wesent- 
liche Anderungen der ékologischen Bedingungen in einer gegebenen 
Region zur Folge haben muBten. Die Bedeutung der Kiistenstruktur 
fiir die Verbreitung der beiden Formen geht aus den Befunden hervor. 
Das offensichtliche Fehlen der 18-Chromosomenform im éstlich an die 
Bucht von Morlaix anschlieBenden Kiistenstrich darf darauf zuriick- 
gefiihrt werden, daB hier keine ausgedehnten Regionen mit den ent- 
sprechenden geschiitzten Bedingungen vorhanden sind; unter solchen 
Umstiinden kénnen selbst die wenigen eng umgrenzten geschiitzten 
Orte von einer schwachen Kolonie der Form 13 besiedelt sein, da sie 
mit kciner besser adaptierten Konstitution in Konkurrenz treten muB. 
Die Verbreitung innerhalb einer gegebenen Region stellt sich dar als 
das Resultat komplexer historischer, geographischer und 6kologischer 
Bedingungen, so daB die bisherigen Ergebnisse vorerst keine weit- 
reichenden Folgerungen zulassen. Das Interesse der Untersuchung 
anderer Regionen ist damit angezeigt. 

Das Problem der geographischen Verbreitung der numerischen 
Formen ist mit jenem ihrer Entstehung unlésbar verkniipft. Es ist 
denkbar, da8 der Dimorphismus auf eine Summation voneinander 
unabhangiger chromosomaler Mutationen zuriickgeht, welche in ver- 
schiedenen Regionen des Verbreitungsgebietes einer gemeinsamen 
Grundform entstanden sind. Die gleichzeitige Einbeziehung zahlreicher 
Chromosomen in den Dimorphismus entspricht dem von WHITE (1945) 
formulierten ,,principle of homologous change‘‘. Als eigenartig muB8 
jedoch gelten, daB dieselben Chromosomenformen samtlicher 5 AM- 
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Chromosomengruppen mit gleichartigen adaptiven Eigenschaften in 
bezug auf die dkologische Polaritét des Verbreitungsgirtels verkniipft 
sind. Diese Tatsache spricht wenig fiir eine Entstehung der beiden 
Formen durch riumliche Segregation innerhalb einer primér einheit- 
lichen, sekundir polymorphen (heterogenen) Population der Grund- 
form. Die mit dieser Annahme notwendigerweise verkniipfte Folgerung, 
da8B der gegenwartige Zustand der ,,primaren Intergradation“ (Mayr 
1942) den Ausgangszustand einer sympatrischen Evolution reprisentiert, 
erscheint unwahrscheinlich; sie wiirde gleichzeitig voraussetzen, daB 
der Dimorphismus in der untersuchten Region entstanden ist, woriiber 
gegenwartig kein Urteil erlaubt ist. Die Korrelation zwischen Form 
der Chromosomen und adaptivem Charakter l4Bt eher den SchluB zu, 
daB der Erwerb adaptiver Eigenschaften einen sekundaéren und von 
der Entstehung aus einer gemeinsamen Grundform unabhiangigen ProzeB 
darstellt. Er kann sich in reinen Populationen der beiden Formen in 
2 geographisch getrennten Regionen, welche vorwiegend nur je eine 
der alternativen Habitatsbedingungen boten, abgespielt haben. Eine 
solche geographische Isolation erlaubt eine Selektion adaptiver genischer 
Kigenschaften, die durch eine gleichzeitige geringfiigige chromosomale 
Isolation (Bildung der von der Rekombination ausgeschlossenen Chromo- 
somenabschnitte) an die entsprechenden Chromosomen der beiden 
Formen gekoppelt werden kénnen und dadurch auch nach einem Weg- 
fall der geographischen Schranken stabil an diese gebunden bleiben. 
Die resultierende Situation entspricht formal einer sekundéren Inter- 
gradation im Sinne von Mayr (1942). 

Die Aufsplitterung einer Art in genetisch verschiedene niedrigere 
Einheiten hat eine dkologische Plastizitét zur Folge, welche das Auf- 
schlieBen neuer, vorher unbenutzbarer Biotope und eine weitere Aus- 
breitung der Art erlaubt. Bei Drosophila ergeben sich diese Folgerungen 
aus dem Zusammenhang zwischen Verbreitungsareal und Inversions- 
haufigkeit bei den nahe verwandten Arten der willistoni-Gruppe 
(DoBzHANSKY, Burwa und Brito pA CunnaA 1950) und aus der geographi- 
schen Abhangigkeit der Populationsstruktur (Brrro DA CunHA, BuRLA 
und DospzHansky 1950, DopzHansky 1951 u.a.). Der Polymorphismus 
einer Population erlaubt zudem eine wirksamere Nutzung eines hetero- 
genen Biotops; die genetische Variabilitaét einer natiirlichen Population 
steht in korrelativer Beziehung zur zeitlichen und riumlichen Mannig- 
faltigkeit der dkologischen Bedingungen. Die Drosophila-Resultate er- 
geben ein geschlossenes Bild von den Beziehungen zwischen dem Varia- 
tionssystem einer Art und ihrer Umwelt. 

Bei Purpura lassen sich analoge Schliisse ziehen. Der ékologischen 
_ Bivalenz des Verbreitungsgiirtels entspricht hier ein chromosomaler 
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Dimorphismus, der dem Polymorphismus im polyvalenten Biotop gegen- 
iibersteht. Der Dimorphismus erlaubt durch die Méglichkeit der Hetero- 
genitaét eine empfindliche Regulation der Populationskonstitution auf 
die zwischen den beiden Extremen liegenden, graduell abgestuften 
intermediéren Bedingungen und damit die maximale Nutzung des 
ganzen besiedelten Gebietes. Das intermediare Habitat ist seinerseits 
vielfaltiger als die Extreme, so daB auch hierin eine mégliche Beziehung 
zwischen Konstitutionspolymorphismus und ékologischer Mannigfaltig- 
keit sich ausdriickt. Im Gegensatz zu den Drosophila-Inversionen hat 
Heterozygotie bei Purpura einen Fertilitatsverlust zur Folge, welcher — 
falls die Heterogenitat stabil ist — adaptiv kompensiert werden muB. 
Maximale Nutzung der gegebenen Verhiltnisse darf deshalb sowohl 
auf eine Region mit der Mannigfaltigkeit der Lokalitaéten, als auch auf 
ein bestimmtes Habitat mit seiner spezifischen Populationskonstitution 
bezogen werden. 

Die spezielle Situation bei Purpura lapillus steht in enger Beziehung 
zu den besonderen dkologischen Bedingungen der Gezeitenzone des 
marinen Litorals. Der extrem starke landwarts gerichtete ékologische 
Gradient bedingt eine Populationsdifferenzierung oft in mikrogeographi- 
schen Bereichen, so daB eine geographische Komponente weitgehend 
ausfallt. Klimatische Unterschiede kommen fiir benachbarte differen- 
zierte Populationen nicht in Betracht. Bei terrestrischen Tieren (Droso- 
phila) wird demgegeniiber infolge der gréBeren Ausdehnung der Popula- 
tionen und des schwacher entwickelten, teils ungerichteten 6kologischen 
Gefilles die kausale Bedingtheit von genotypischen Gradienten oft 
durch geographische und klimatische Faktoren verwischt (geographische 
Verschiedenheit derselben strukturellen Variante in genetischer Hinsicht, 
DoszHANsky 1950). Der dkologische Gradient der Gezeitenzone ist 
eindeutig gerichtet; ein adaptiver Polymorphismus kann deshalb einen 
einfachen, ,,eindimensionalen“ Zusammenhang mit bedingenden Fak- 
toren aufweisen. Im Fall von Purpura schlieBt zudem die mehrjahrige 
Generationendauer jahreszeitliche Schwankungen der Populations- 
struktur weitgehend aus. 

Bei marinen Tieren sind intraspezifische Differenzierungen auf 
genetischer Grundlage nur in wenigen Fallen bekannt. Eine Reaktion 
auf Umweltbedingungen (Temperatur, Salinitét, Bewegtheit des Wassers) 
bedingt bei vielen 6kologisch toleranten Arten eine starke morphologi- 
sche Variation, welche eine eventuelle Existenz geographischer Rassen 
verwischt. Die im Vergleich zu terrestrischen Tieren geringfiigige geo- 
graphische Variation deutet auf eine geringe Evolutionsgeschwindigkeit 
mariner Tiere hin; diese wird mit den zeitlich relativ konstanten Be- 
dingungen des Milieus und mit der weniger wirksamen geographischen 
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Isolation besonders der pelagischen Arten und der benthischen Formen 
mit pelagischem Entwicklungsstadium in Zusammenhang gebracht 
(Mayr 1942). 

Diese Folgerungen sind nicht zutreffend fiir benthische Tiere des 
Litorals mit einem nicht-pelagischen Entwicklungsmodus. Eine Kiiste 
mit ausgepragter Gezeitenzone begiinstigt bei solchen Arten die Bildung 
von kleinen Populationen, welche weitgehend oder vollstandig von- 
einander isoliert sind. Damit werden Bedingungen verwirklicht, welche 
dem Modell von Wricut (1945) fiir eine schnelle Evolution nahekommen. 
Die periodische Immersion und Emersion durch die Ebbe-Flutbewegun- 
gen schaffen auBerdem zeitlich wie auch regional extrem variable 
Bedingungen. Der Chromosomendimorphismus und das Verbreitungs- 
system von Purpura miissen in diesem Zusammenhang betrachtet 
werden. Wie bereits die Befunde an litoralen Isopoden (StaicER und 
BocquEt 1954) demonstrieren, dirfen ahnliche oder entsprechende Ver- 
haltnisse auch in anderen marinen Tiergruppen mit vergleichbaren 
biologischen Merkmalen zu erwarten sein. 


Zusammenfassung. 

1. Innerhalb der Art Purpura lapillus (Prosobranchia) besteht ein 
Dimorphismus in bezug auf die Chromosomenzahl. Die beiden numeri- 
schen Formen (untersucht in der Region von Roscoff, Bretagne, Frank- 
reich) weisen die Haploidzahlen 13 und 18 auf. 

2. Zwischen den beiden Formen besteht eine RoBERTSON-Beziehung. 
Fiinf metazentrischen Chromosomen (M) der Form 13 entsprechen 
5 Paare akrozentrischer Elemente (A) der Form 18; je ein A-Chromosom 
ist einem Arm eines M-Chromosoms partiell oder total homolog. Die 
verbleibenden 8 Chromosomen sind nicht in den numerischen Dimor- 
phismus einbezogen. 

3. Eine heterozygote A/M-Kombination fihrt zur Bildung eines 
Trivalents in der Prometaphase der weiblichen Meiose. Entsprechend 
den 5 AM-Chromosomengruppen I bis V kénnen 5 normale Trivalente 
gebildet werden. Die Trivalenten sind individualisierbar und in Popula- 
tionen beider numerischer Typen wiederzuerkennen. Innerhalb jeder 
AM-Chromosomengruppe sind die Kombinationen A/A, A/M und M/M 
frei realisierbar. Damit werden zwischen den beiden reinen Formen 
alle méglichen numerischen und konstitutionellen Uberginge geschaffen. 

4. Verschiedene Populationen weisen verschiedene Grade der Hetero- 
genitaét fiir die beiden alternativen Formen der Chromosomen auf. 
Heterogene Populationen zeigen in verschiedenem MaBe eine inter- 
individuelle Variation der numerischen Konstitutionen und dement- 
sprechend eine mittlere Haploidzahl zwischen den Grenzen 13 und 18. 
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Die Gesamtheterogenitét einer Population ist in bestimmter Weise 
den relativen Haufigkeiten von A- und M-Chromosomen der verschie- 
denen Chromosomengruppen korreliert. In heterogenen Populationen 
beider numerischer Typen ist das M-Chromosom der Gruppe V relativ 
seltener, jenes der Gruppe III relativ haufiger als die M-Chromosomen 
der Gruppen I, II und IV; die letzteren verhalten sich in bezug auf 
die Frequenzen der A- und M-Chromosomen annahernd gleichartig. 

5. Gesamtheterogenitét wie numerischer Typ stehen eindeutig in 
Beziehung zu dkologischen Faktoren des Habitats. Typ 13 bewohnt 
die nahrungsreichen exponierten Lokalitéten der Gezéitenregion mit 
starker Wellenbewegung; Typ 18 besiedelt die vor Wellenbewegung 
geschiitzten Orte, vorwiegend in der relativ nahrungsarmen Zone der 
Braunalgen Ascophyllum nodosum. Die reinsten (homogenen) Popula- 
tionen finden sich an Lokalitéten mit den Extremen der Habitats- 
bedingungen ; Orte mit intermediaren Eigenschaften werden von chromo- 
somal intermediaren (heterogenen) Populationen bewohnt. Parallel zum 
dkologischen Gradienten der Gezeitenzone verliuft ein chromosomaler 
Gradient. 

6. Die chromosomale Struktur und die dkologische Trennung der 
Populationen weisen darauf hin, daB die reinen Formen in bezug auf 
die Habitatsbedingungen adaptiv sind. Die Heterogenitat einer inter- 
mediaren Kolonie ist deutbar auf Grund der Theorie des balancierten 
Polymorphismus. Die adaptiven Werte der Kombinationen A/A, A/M 
und M/M sind innerhalb jeder AM-Chromosomengruppe abhangig von 
den spezifischen Bedingungen der Lokalitat. Im intermedifiren Habitat 
kommt der Kombination A/M der gréBte adaptive Wert zu, wodurch 
hier die Heterogenitat stabilisiert wird; Reinheit einer Population fir 
M/M (bzw. A/A), d.h. Homozygotie fiir 13 (bzw. 18) Chromosomen, 
ist dann realisiert, wenn in allen 5 Gruppen den M/M- (bzw. A/A-)Kom- 
binationen gleichgroBe oder gréBere adaptive Werte zukommen als den 
jeweiligen A/M-Kombinationen. 
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irklarung der Abbildungen auf Tafel L. 


Abb. 1. Homozygote Prometaphase mit 13 Bivalenten aus einer homogenen Population 

der Form 13 (Pte. de l’Armorique). Elf beidarmig chiasmagebundene (teils deutlich ring- 

férmige) Bivalente, 2 Bivalente mit chiasmafreien Armen; von den letzteren (zuduBerst 

rechts und Mitte) ist das kleinere das in beiden numerischen Formen erkennbare m-Bivalent 

mit schwacher Kond tion im chi denen Arm (s. auch Tafel 1, Abb. 3 und 9). - 
850 x. 


Abb. 2. Homozygote mittlere Prometaphase mit 18 Bivalenten aus einer heterogenen 
Population vom Typ 18 (Pen Lann). Entsprechend der kleineren Zahl metazentrischer 
Chromosomen sind zahlreiche (mindestens 10) Bivalente mit chiasmafreiem Arm vor- 
handen. Von den erkennbaren Bivalenten der Chromosomenpaare Aim und Ay liegt das 
eine im 5. Bivalent von rechts vor; das zweite ist im vorliegenden Fall nicht mit Sicherheit. 
zu erkennen. Die Chromosomen bei der Praiparation etwas desorientiert. — 1000 x. 


Abb. 3. Mittlere Prometaphase 11(2) + 2(3), Typ 13 (Ile Blanche Nord). Trivalente: 
I (oben rechts) mit einem terminalen und einem interstitiellen Chiasma; V (unten, 3. Figur 
von rechts, neben dem langsten Bivalent liegend) mit zwei terminalen Chiasmata. Der eine 
Schenkel von V ist deutlich kiirzer als der andere. Beide Trivalente in Disjunction. Unten 
Mitte das m-Bivalent mit seiner typischen Chromatidenstruktur (mit terminalem 
Chiasma). — 1300 x. 


Abb. 4. Friihe bis mittlere Prometaphase 11(2) + 2(3), Typ 13 (Ile Blanche Ost). 
Trivalente: II (3. Figur von links) in Non-Disjunction, der falsch orientierte Schenkel ist 
schwiacher gestreckt; V (6. Figur von links) in Disjunction. — 1050 x. 


Abb. 5. Mittlere Prometaphase 12(2) + 2(3), Typ 13 (Trésol). Trivalente: IV (3. Figur 
von rechts, oben); I (5. Figur von rechts, oben). Beide Trivalente in Disjunction mit einem 
oder zwei interstitiellen Chiasmata. ZuéuBerst links (halbverdeckt von einem groBen, un- 
gleichen und asymmetrischen Bivalent) liegt eines der fiir die Form 18 typischen Bivalenten 
aus subtelozentrischen Chromosomen; die heterogene Prometaphase ist somit fiir das 
Chromosomenpaar Anz oder Ay (wahrscheinlich letzteres) homozygot. —- 1200 x. 


Abb. 6. Mittlere Prometaphase 11(2) + (23), Typ 13 (Trésol). Trivalente: V (Mitte oben): 
III mit Paarungsausfall des einen Ar-Chromosoms. Rechts oben das Amr-Univalent. 
Das stark ungleiche Mim/A1n-Bivalent liegt links auBen (in der Mitte von 2 Bivalenten 
iiberlagert, welche das terminale Chiasma verdecken); der ungepaarte Arm seines 
M-Chromosoms in der oberen Hialfte des Bildes. — 700 x. 


Abb. 7. Mittlere bis spite Prometaphase 8(2) + 5(3), Typ 18 (Pen Lann). Trivalente: 
III (4. Figur von rechts, untere Halfte des Bildes); IV (Mitte oben, 7. Figur von rechts) 
mit zusa klappten Schenkeln; V (unten, 6. Figur von links); I (5. Figur von 
links, auGBerhalb der Scharfenebene); II (2. Figur von links, obere Halfte des Bildes). 
Die GréSenunterschiede zwischen I—II einerseits und III—IV anderseits sind in diesem 
Fall nicht deutlich ausgeprigt. Charakteristisch die Struktur von III: das eine An- 
Chromosom ohne sichtbaren freien Arm, das andere, zu Paarungsausfall neigende mit 
lang ausgezogenem terminalem Chiasma (vgl. auch Tafel 1, Abb. 8, und Abb. 9, 10 und 11 
im Text). — 1100x. 


Abb. 8. Friihe Prometaphase 8(2) + 5(3), Typ 18 (Pen Lann.) Die Chr figuren 
zeigen die typische gekriimmte Gestalt in der bauchigen Spindel der friihen Prometaphase. 
Trivalente: V (zudéuBerst links) in Disjunction; III (4. Figur von links) in Disjunction. 
mit ungleich stark gestreckten Schenkeln, nach unten das zu Paarungsausfall neigende 
Aur-Chromosom; II (8. Figur von links, untere Halfte des Bildes) in Disjunction, mit 
ungleich starker Streckung der beiden Schenkel; I (oben Mitte) in Non-Disjunction und 
mit schwach gestrecktem falsch orientiertem Schenkel (oben); IV (2. Figur von rechts) 
in Disjunction. -— 850 x. 


Abb. 9. Spate Prometaphase 11(2) + 2(3), Typ 13 (Mesclik). Trivalente: IV (oben) mit 
2 interstitiellen Chiasmata; V (unten links). Typische Struktur von V (Schenkellangen- 
verhaltnis, Struktur der A-Chromosomen). Unten ein Bivalent auBerhalb der Aquator- 
ebene; die Trivalenten sind aus dieser herausgeriickt in Richtung der beiden A-Chromo- 
somen. Rechts auGBen das kleine m-Bivalent (wie in Tafel 1, Abb. 3). — 1000 x. 
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